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“La vida es un arbusto de abundante ramificación, continuamente podado por el inexorable ángel de la 
muerte de la extinción, no una predecible escalera de progreso” 






“Nada en la Biología tiene sentido excepto a la luz de la Evolución”. 






La especie humana constituye el mayor y más interesante problema para un naturalista. 














Listado de publicaciones ............................................................................................................ 1 
Índice de figuras y tablas ........................................................................................................... 4 
Resumen ..................................................................................................................................... 6 
Abstract ...................................................................................................................................... 8 
Capítulo I – Introducción ......................................................................................................... 10 
Capítulo 1.1 Introducción a la anatomía torácica, costal y vertebral humana ................. 10 
Capítulo 1.2 Anatomía funcional de la caja torácica ....................................................... 17 
Capítulo 1.3 Anatomía comparada de la caja torácica en Primates ................................ 24 
Capítulo 1.3 Anatomía evolutiva de la caja torácica humana. ........................................ 28 
Capítulo II – Objetivos de la tesis ............................................................................................ 41 
Capítulo III – Material y métodos ............................................................................................ 47 
Capítulo 3.1 Material ....................................................................................................... 47 
Capítulo 3.2 Métodos. ..................................................................................................... 51 
Capítulo 3.2.1 Antropología virtual .................................................................................. 51 
Capítulo 3.2.2. Morfometría geométrica 3D y el uso de sliding semilandmarks ............. 60 
Capítulo IV – Resultados: variabilidad ontogenética de la caja torácica humana ................... 65 
Capítulo V – Resultados: dimorfismo sexual en la caja torácica humana ............................... 99 
Capítulo VI – Resultados: anatomía funcional de la caja torácica humana ........................... 127 
Capítulo VII – Resultados: anatomía de la caja torácica en la Superfamilia Hominoidea .... 138 
Capítulo VIII – Resultados: anatomía evolutiva de la caja torácica ...................................... 189 
Capítulo IX – Discusión general ............................................................................................ 342 
Capítulo 9.1 Ontogenia torácica .................................................................................... 343 
Capítulo 9.2 Dimorfismo sexual ................................................................................... 345 
Capítulo 9.4 Anatomía comparada ................................................................................ 352 
Capítulo 9.5 Anatomía evolutiva................................................................................... 355 
Capítulo 9.6 Perspectivas de futuro ............................................................................... 363 
Capítulo X – Conclusiones .................................................................................................... 366 
Chapter X – Conclusions ....................................................................................................... 371 






Durante estos últimos años, he podido observar que el hecho de hacer una tesis doctoral, 
además de ser sumamente apasionante y motivador, supone un gran aprendizaje vital y un 
esfuerzo considerable. Además, ya que podido conocer sitios increíbles que nunca hubiera 
podido visitar si no llega a ser por la tesis doctoral. Por lo tanto, no puedo dejar de agradecer 
enormemente las personas, hechos y lugares que han de algún modo han contribuido a ese 
aprendizaje, dejando una huella maravillosa en mi vida. 
En primer lugar, quiero plasmar mi agradecimiento al Dr. Markus Bastir, director de 
esta tesis y gran mentor, el haberme dado la oportunidad de dedicarme al mundo de la 
Evolución Humana y el haber demostrado confianza en mí desde el primer día. Agradezco 
enormemente no sólo el haberme apoyado a través de la contratación como técnico asociado a 
su proyecto de investigación (que en estos momentos de crisis considero crucial), sino el 
haberme apoyado a nivel científico en todos los problemas, dudas e incertidumbres que han 
ido surgiendo todos estos años. También agradezco el hecho de haber incentivado mi 
motivación y mi interés con enriquecedores comentarios, y el haberme permitido desarrollar 
mi potencial profesional y haber recibido positivamente mis comentarios y sugerencias acerca  
de nuestros proyectos de investigación. Finalmente, no puedo dejar de gradecer también el 
haber sido un referente en motivación personal y vital, habiendo demostrado que la 
perseverancia en el trabajo (a pesar del sudor de clavícula), acaba siempre produciendo unos 
muy buenos frutos. 
También quiero agradecer a mi tutor, el Dr. Armando González Martín, el haber 
realizado una excelente tarea de tutor desde el PFC hasta el día de hoy y sobre todo el haberme 
dado el “empujón” y la motivación inicial en su asignatura “Origen y Evolución del Hombre”. 
Agradezco también enormemente el hecho de que, cuando sólo era un estudiante 4º de 
xi 
 
Biología, me atendiese y me recomendase que “escribiese al Dr. Markus Bastir, para ver si me 
podría ofrecer algún PFC”. Sin este comentario y consejo, es probable que yo no estuviera 
escribiendo esta tesis hoy. 
No puedo dejar de agradecer también al grupo de Paleoantropología del MNCN el 
haberme acogido durante los años de mi formación predoctoral y el haber hecho que creciera 
profesionalmente, en el seno de un gran grupo de investigación tanto a nivel científico como 
humano. Especialmente me gustaría agradecer al Profesor Antonio Rosas, no sólo el haberme 
dado el honor de tener acceso al material torácico del yacimiento de El Sidrón (del cual he sido 
“fan” desde que era alumno de Biología), sino también el haberme recibido tan positivamente 
en su grupo y el haber contribuido a mi formación Paleoantropológica con importantes 
discusiones científicas. También le agradezco el haberme permitido participar en el yacimiento 
de la Sierra de Quibas (Murcia), donde he podido ser nuevamente un “biólogo de campo”. 
También necesito especialmente agradecer el apoyo incondicional, científico y personal, de 
personas que cuando entré en el grupo, eran compañeros de trabajo, pero que han acabado 
siendo amigos y referentes personales. A la Dr. Rosa Huguet, por haberme siempre apoyado y 
ayudado desde que estuve excavando en la Sima del Elefante (Atapuerca, Burgos), bajo su 
dirección, y por aportar siempre risas y comentarios agradables al grupo en todo momento. 
Aunque parezca un pequeño detalle, esto es muy importante para el día a día. También 
agradecer a Antonio García Tabernero (Tonchu) el haber tenido siempre la paciencia para 
ayudarme en todo lo que he necesitado siempre como compañero de despacho y por contribuir 
con su colaboración (y grapas) a mi formación. A la Dra. Estallrich (o Estalrrich, como ella 
prefiere escribirlo) también le quiero gradecer el haberse convertido en una hermana laboral, 
contribuyendo con su apoyo y motivación en todo momento y ayudando a que los días de 
investigación de 9 de la mañana a 21 de la noche, se hicieran más llevaderos. Tengo seguridad 
de que además de una gran compañera de trabajo, me llevo una amiga de por vida. A Francisco 
xii 
 
Javier Rodríguez-Pérez (Fran) quiero agradecerle también que desde el Máster haya sido un 
compañero ideal y haya acabado convirtiéndose en un amigo, el cual estoy seguro que durará 
toda la vida. Su apoyo, consejos y “camaradería” han sido vitales para mí durante los años de 
tesis doctoral… Por no hablar de la maravillosa experiencia de Croacia (Doverdan te lo digo). 
A Laura le agradezco el haber compartido conmigo dudas y preocupaciones predoctorales, y a 
Nicole deseo todo lo mejor en su etapa predoctoral, que estoy seguro que disfrutará 
enormemente. Al resto de compañeros, tanto los que aún están en el MNCN (Bea, Laura, 
Nicole, Estefi, Alberto, Pedro, Carlos, Lucia, David, Daniel) como los que han decidido buscar 
su rumbo en otro lugar (Marta Menacho, Noelia-Lijas, Helena-Jellema, Susana, Nacho) les 
agradezco también todos los momentos compartidos, y el haber hecho del día a día una cosa 
más liviana. También desde aquí quiero agradecer a las recientes incorporaciones (Sonia, Sofía, 
Marta, Alba e Isa) el mantener la llama de la Paleoantropología de este museo viva, y les motivo 
a que sigan en ello, ya que tienen un gran futuro por delante. 
También tengo que agradecer al resto de personas de la UAM, tanto profesores (Óscar 
Cambra, Jesús Marugán, Consuelo Prado, Margarita Carmente, Paula Acevedo, Pilar Montero) 
como estudiantes de Doctorado (Elena, Carlitos, Dani Vidal, Alejandro, Kristin, Laura, Tony, 
Orosia, Manolo, Josefina) por haber contribuido en mi formación académica y personal. 
Especialmente quiero agradecer a la Dra. Margarita Carmenate su ayuda constante como 
Secretaria del Programa de Doctorado en Biología y al Dr. Óscar Cambra por la ayuda prestada 
durante los últimos años de mi carrera profesional, así como por las interesantes discusiones 
científicas que hemos tenido. 
Agradecer también a los profesores y estudiantes de la Universidade de Coimbra (Prof. 
Eugenia Cunha, Prof. Ana Luisa Santos, Lucy Shaw, Edilson Vicente, Inês Leandro, Richard 
Marques, Ricardo Melo) que me regalaron un semestre fructífero, tanto personal como 
académicamente, durante mi ERASMUS en Coimbra. Esta es una ciudad maravillosa, con 
xiii 
 
personas maravillosas, da que tenho muitas saudades e espero voltar algum dia. 
Específicamente, tengo que agradecer a la Prof. Eugenia Cunha y a los investigadores de 
DRYAS (Miguel Almeida, Maria Teresa Ferreira, Maria João Neves) el haberme permitido 
acceder a la colección de individuos identificados de Santarém, sin el cual gran parte de esta 
tesis no habría sido posible. También a mis compañeros de residencia (Juan, Fátima, Nacho, 
Raquel, Inma, Irene, Mariángeles, Macarena, Gustavo, Martin, Issobella, Alessandro, Chiara), 
los que hicieron de la estancia mucho más llevadera aportando alegría en los (muitos) días 
lluviosos de Coimbra. 
I would like also to acknowledge the wonderful people (and scientists) that I meet 
during my stay in South Africa. First of all, I want to acknowledge Prof. Lee Roger Berger for 
giving me the opportunity to participate in the Homo naledi project. It probably was one of the 
most incredible experiences (from both professional and personal point of view) of my life and 
I am really thankful for that. I also want to acknowledge other senior researchers that helped 
me and inspired me during my stay in Witwatersrand University (Dr. John Hawks, Dr. Steven 
Churchill, Dr. Trenton Holliday and Dr. Peter Schmid) as well as the torso working team (Dr. 
Scott Williams, Dr. Caroline Van Sickle and Dr. Shahed Nalla) and specially to Dr. Scott 
Williams (team leader), whose tremendous knowledge on the evolution of the axial skeleton, 
inspired me and gave me motivation for my research. Additionally, since the Rising Star 
workshop was made up by more than 30 scientists, it is going to be difficult to mention here 
all of them… but I will try: therefore, I acknowledge Lucas Delezene (roommate), Tracy 
Kivell, Heather Garvin, Matthew Skinner, Charles Musiba, Will Harcourt-Smith, Rebecca 
Ackermann, Debi Bolter, Juliet Brophy, Zach Cofran, Kimberly Congdon, Andrew Deane, 
Mana Dembo, Marina Elliott, Elen Feuerriegel, David Green, Alia Gurtov, Joel Irish, 
Ashley Kruger, Myra Laird, Damiano Marchi and Davorka-Seki Radovcic (the other 2 
European guys), Marc Meyer Lauren Schroeder, Jill Scott, Zachary Throckmorton, 
xiv 
 
Christopher Walker, Pianpian Wei and Bernhard Zipfel. I really thank their friendship, help 
and support while I was in South Africa. I would like to give some additional special thanks to 
Dr. Scott Williams. He and his family (Milena, Imara and Oliver) helped me a lot when I went 
to NYC (AMNH) and he made me feel like at home. Hopefully I will see you again there, and 
I will try to improve my “Hops” drawings for Imara :) 
 No puedo olvidar aquí a las personas que, tanto en mi desarrollo académico en la 
carrera de Biología (Kantala, Edu, Ángel, Carlitos, Gloria, Sonia, Juan, Geles, Rober, Belén 
rubia, Belén morena, Nacho, así como un largo etcétera) como en el máster de Antropología 
Física (Fran, Nuria, Mercedes, Miriam, Nerea, Antonio, Isa, Guille, Edu, Axel), fueron una 
maravillosa influencia para mí e hicieron de la vida académica mucho más llevadera (acordaos 
de aquellos 100 meses). 
Entrando en el plano personal, no quiero olvidarme tampoco de mis “camaradas” 
preferidos, que ayudaban a olvidar los problemas laborales y que siempre estaban (y han 
estado) dispuestos a conseguir unas sonrisas (Álvaro, Miguel, Jaby). 
También creo que este, es el sitio adecuado para agradecer al colegio P.P. Escolapios 
que contribuyesen a mi educación en un momento ontogenético tan crucial como es la 
adolescencia. Gracias tanto a los profesores (Asunción, Meñaca, Verde, Casillas, Miguel 
Ángel, Marco Antonio) como a los alumnos. Dentro de estos últimos, me gustaría dedicar unos 
agradecimientos especiales para Diego, Sara, María y Alberto, con los cuales ha sido un placer 
re-encontrarme recientemente. 
Agradecer también tanto a otras personas que han estado ahí desde años (Paula, Maleni, 
José Ramón, Charo) como a aquellas que aunque se hayan incorporado recientemente (María 
José). Gracias por aportar siempre un granito de felicidad, apoyo y ayuda. También agradecer 
a David su reciente ayuda, sin la cual no habría sido posible culminar esta tesis tan airosamente. 
xv 
 
Para acabar, aunque es obvio que tenían que haber estado en la parte superior de la lista 
de agradecimientos… a mi familia de siempre (Marisa-mamá, Jacinto-Tin, Javier, Miguel, 
Luna, Maripili, Paca, etc.), así como a las nuevas adquisiciones (Yoli y Alba). Por su confianza, 
apoyo y cariño, no sólo durante los años de vida académica, sino durante los 28 años de mi 
existencia. Es obvio que sin ellos mi vida no habría sido como es hoy en día, ya que de ellos 
ha dependido en gran parte, que sea lo que soy hoy. También a mi familia política (Conchi, 
Fran, Marina, Goyito, Alvarito, Gabriel, etc.) el haberme acogido siempre y el haberme 
apoyado con mi profesión. Me gustaría dedicar una mención especial a mi madre, la cual no 
sólo me ha educado, ayudado y criado en los momentos difíciles por los que hemos pasado, 
sino que se ha convertido en una gran referencia y modelo para mí… ¡Gracias madre! 
And, last but not least… María. No sólo tengo que agradecerte la ayuda en estos últimos 
días, como las lecturas críticas intentando corregir mi Spanglish o los 5500 folios comprados… 
No hay palabras para expresar la eterna gratitud que te tengo, por tener sonrisas maravillosas 
para mí y estar cargada de energía todos y cada uno de los días, no solo durante el doctorado, 
sino durante 12 años (casi 13). Por confiar en mí, cuando ni yo lo hacía. Por palabras de apoyo 
y cariño cuando más falta hacían. Por querer compartir conmigo esta increíble aventura, que es 
nuestra vida. Por querer acompañarme al fin del mundo si es necesario. No hay palabras que 
expresen mi gratitud hacia ti; sé que no es difícil ser la pareja de alguien que se dedica a este 
mundo, más aún siendo tan peculiar como soy a veces. Por esto y por mucho más: te admiro 
enormemente, estoy tremendamente orgulloso de estar a tu lado y te quiero mucho más… Así 




NOTA: Aunque esta tesis doctoral no ha sido financiada como tal debido a factores externos, 
agradezco de nuevo a Markus la confianza en mí financiando esta investigación, como técnico 
a cargo de los proyectos CGL2015-63648P y CGL-20129-37279 (MINECO). También 
agradezco enormemente la financiación externa recibida para la toma de datos y la confianza 
depositada en mí, por parte de: marco ERASMUS (UAM-UC), South African Government and 
University of Witwatersrand, the Leakey Foundation, the Synthesys Project, the ESHE Society, 














Listado de publicaciones. 
Publicación nº 1: Bastir, M., García Martínez, D., Recheis, W., Barash, A., 
Coquerelle, M., Ríos, L., Peña-Melián, Á., García Río, F., O’Higgins, P., 2013. Differential 
growth and development of the upper and lower human thorax. PLoS One 8, e75128. 
DOI: http://dx.doi.org/10.1371/journal.pone.0075128 
Publicación nº 2: García-Martínez, D., Recheis, W., Bastir, M., 2016. Ontogeny of 
3D rib curvature and its importance for the understanding of human thorax development. 
American Journal of Physical Anthropology 159, 423-431. 
DOI: 10.1002/ajpa.22893 
Publicación nº 3: Bastir, M., Higuero, A., Ríos, L., García-Martínez, D., 2014. 
Three‐ dimensional analysis of sexual dimorphism in human thoracic vertebrae: Implications 
for the respiratory system and spine morphology. American Journal of Physical 
Anthropology 155, 513-521. 
DOI: 10.1002/ajpa.22604 
Publicación nº 4: García-Martínez, D., Torres-Tamayo, N., Torres-Sánchez, I., 
García-Río, F., Bastir, M., 2016. Morphological and functional implications of sexual 







Publicación nº 5: Bastir, M., García-Martínez, D., Torres-Tamayo, N., Sanchís-
Gimeno, J. A., O'Higgins, P., Utrilla, C., Torres-Sánchez, I., García-Río, F., 2017. In Vivo 3D 
Analysis of Thoracic Kinematics: Changes in size and shape during breathing and their 
implications for respiratory function in recent humans and fossil hominins. Anatomical Record 
300, 255-264. 
DOI: 10.1002/ar.23503 
Publicación nº 6: Bastir, M., García-Martínez, D., Williams, S.A., Recheis, W., 
Torres-Sánchez, I., García-Río, F., Oishi, M., Ogihara, N., en revisión. 3D geometric 
morphometrics of thorax variation in Hominoidea. Journal of Human Evolution. 
Publicación nº 7: Tawane, G., García-Martínez, D., Eyre, J., Bastir, M., Berger, L., 
Nalla, S., Williams, S.A., 2016. A hominin first rib discovered at the Sterkfontein Caves, South 
Africa. South African Journal of Sciences 112, 1-7. 
DOI: http://dx.doi.org/10.17159/sajs.2016/20150278 
Publicación nº 8: Williams, S.A., García-Martínez, D., Bastir, M., Meyer, M.R., 
Nalla, S., Hawks, J., Schmid, P., Churchill, S.E., Berger, L.R., 2017. The vertebrae and ribs of 
Homo naledi. Journal of Human Evolution 104, 136-154. 
DOI: http://dx.doi.org/10.1016/j.jhevol.2016.11.003 
Publicación nº 9: García-Martínez, D., Barash, A., Recheis, W., Utrilla, C., Torres-
Sánchez, I., García-Río, F., 2014. On the chest size of Kebara 2. Journal of Human 




Publicación nº 10: Bastir, M., García-Martínez, D., Estalrrich, A., García-Tabernero, 
A., Huguet, R., Ríos, L., Barash, A., Recheis, W., de la Rasilla, M., Rosas, A., 2015. The 
relevance of the first ribs of the El Sidrón site (Asturias, Spain) for the understanding of the 
Neanderthal thorax. Journal of Human Evolution 80, 64-73. 
DOI: 10.1016/j.jhevol.2014.10.008 
Publicación nº 11: Bastir, M., García-Martínez, D., Ríos, L., Higuero, A., Barash, 
A., Martelli, S., García-Tabernero, A., Estalrrich, A., Huguet, R., de la Rasilla, M., Rosas, A., 
en prensa. 3D morphometrics of thoracic vertebrae in Neandertals: fossil evidence from El 
Sidrón (Asturias, Northern Spain). Journal of Human Evolution. 
Publicación nº 12: García-Martínez, D., Bastir, M., Huguet, R., Estalrrich, A., 
García-Tabernero, A., Ríos, L., Cunha, E., de la Rasilla, M., Rosas, A., aceptado. The costal 
remains of the El Sidrón Neandertal site (Asturias, northern Spain) and its importance for 




ÍNDICE DE FIGURAS Y TABLAS 
 
Figura 1: Anatomía costal detallada. Modificada de Spalteholz, 1970. 
 
Figura 2: Anatomía vertebral de una vértebra idealizada, donde se muestra de manera 
esquemática 1 – cuerpo vertebral, 2 – pedículos, 3 – procesos transversos, 4 y 5 – lámina, 6 – 
proceso espinoso, a y a’ – facetas interarticulares. Modificado de Campillo y Subirá, 2004. 
 
Figura 3: Anatomía detallada de la articulación costo-vertebral y sus ligamentos. Imagen 
cortesía de Anabel Ferrando. Basado en Gray (1918). 
 
Figura 4: Ilustración gráfica de los movimientos de pump-handle and bucket-handle like. 
Modificado de Drake, et al. (2009). 
 
Figura 5: representación de la morfología del tronco en diferentes primates. Véase no solo la 
diferencia en la morfología torácica y pélvica, sino también en la diferencia en el número de 
vertebras torácicas y lumbares. Modificado de Schultz (1961). 
 
Figura 6: Detalle de la diferencia morfológica entre el patrón en forma de barril (izquierda) 
que caracteriza a los humanos y el patrón en forma de embudo (derecha) que caracteriza a los 
grandes simios. Modificado de Jellema et al. (1993). 
 
Figura 7: Esquema filogenético del clado Hominoidea basado en Alba et al. (2010), donde se 
representan los géneros de primates, así como su hipotética morfología torácica. Nótese que 
únicamente se representan aquellos fósiles de los que se tiene conocimiento de su tórax. El 
símbolo  significa que son géneros extintos. 
 
Figura 8: Esquema filogenético del clado de la Subtribu Hominini basado en Dembo et al. 
(2016), donde se representan géneros o especies de homininos, así como su hipotética 
morfología torácica según las hipótesis establecidas antes de la presente tesis doctoral. Nótese 
que únicamente se representan aquellos de los que se tiene conocimiento de su tórax y Homo 
georgicus se excluye debido a la falta de resultados concluyentes sobre sus restos costales. El 





Figura 9: Proceso de sliding de semilandmarks de curva a lo largo de las rectas tangentes, 
donde se muestra a) semilandmarks en su posición original; b) semilandmarks después del 
sliding; c) semilandmarks proyectados de nuevo en la superficie. Modificado de Gunz y 
Mitteroecker (2013). 
 
Figura 10: Cambio morfológico observado en la ontogenia de la caja torácica completa (parte 
superior) y de las costillas individuales (parte inferior). En la imagen inferior se observa que el 
cambio morfológico que ocurre en las costillas superiores (cuadro naranja) es diferente del que 
ocurre en las inferiores (cuadro verde). 
 
Figura 11: Dimorfismo sexual observado en la caja torácica (parte superior) e ilustración de 
cómo el cambio morfológico en las partes (orientación de los procesos transversos de las 
vértebras torácicas) puede influir en la forma del todo al que pertenece (tórax). 
 
Figura 12: Forma media de las cajas torácicas de las especies del clado Hominoidea (según 
los resultados de Bastir et al., en revisión). Como se observa, hay diferencias considerables en 
morfología de las hipotéticas cajas torácicas “funnel-shaped” y “barrel-shaped”. 
 
Figura 13: Esquema filogenético del clado de la Subtribu Hominini basado en Dembo et al. 
(2016), donde se representan géneros o especies de homininos, así como su hipotética 
morfología torácica según los resultados obtenidos en la presente tesis doctoral. Nótese que 
únicamente se representan aquellos de los que se tiene conocimiento de su tórax y Homo 
georgicus se excluye debido a la falta de resultados concluyentes sobre sus restos costales. La 
caja torácica representada como “early Homo” está basada en la especie Homo naledi.  Aunque 
no se tiene cronología para esta especie, estudios realizados con análisis bayesianos han 
mostrado que se podría encontrar en la base de Homo ergaster y Homo antecessor. El símbolo 
 significa que son géneros o especies extintas. 
 
Tabla 1: Objetivos, capítulos donde esos objetivos son alcanzados, así como las publicaciones 







Esta es una tesis sobre Antropología Física, con interés especial en el área de la 
Paleoantropología. En ella, se estudia la variabilidad morfológica torácica en diferentes 
vertientes de la biología humana, como la ontogenia, el dimorfismo sexual, la anatomía 
funcional, la anatomía comparada y la anatomía evolutiva. Aunque diferentes trabajos habían 
explorado previamente estos aspectos desde un punto de vista bidimensional, gran parte de los 
aspectos detallados de la morfología tridimensional aún no se conocían. Parte de esta 
limitación, se debía a que la metodología empleada para la cuantificación de la morfología 
torácica y costal (básicamente compuesta de curvas) no recogía la realidad tridimensional 
asociada a la biología de los organismos. Por lo tanto, al no cuantificar las tres dimensiones del 
tórax, las conclusiones obtenidas eran parcialmente sesgadas. Aunque este hecho es evidente 
observando la variabilidad humana reciente, se hace más evidente cuando se trata del estudio 
del registro fósil, ya que, en el caso del esqueleto torácico, este suele aparecer muy 
fragmentado. Para resolver el problema de la cuantificación metodológica, en esta tesis se ha 
desarrollado todo un protocolo que va desde la obtención de modelos tridimensionales hasta 
su medición detallada en un entorno virtual a través de la morfometría geométrica (MG) 3D de 
sliding semilandmarks. Para la obtención de datos, se han usado técnicas de imagen médica 
para la obtención de muestra de cajas torácicas de Homo sapiens y de otros primates 
hominoideos no humanos, así como técnicas de escaneo de superficie a fin de obtener modelos 
3D de elementos torácicos aislados (costillas y vértebras) tanto de especies actuales como de 
especies extintas. Para su cuantificación, se han desarrollado protocolos de landmarks y 
semilandmarks, tanto para la caja torácica en su conjunto, como para sus elementos (costillas 
y vértebras) y se ha utilizado el método de sliding semilandmarks a través de la bending energy 
para convertir los semilandmarks en puntos matemáticamente homólogos, ya que, sin este 
proceso, los semilandmarks no cumplirían el principio de homología. 
 7 
 
Los resultados obtenidos han mostrado que la variabilidad torácica (tanto actual como 
fósil) es bastante más complicada de lo propuesto hasta la fecha. De este modo, las diferencias 
observadas en la ontogenia y el dimorfismo sexual, podrían estar relacionadas con los patrones 
de respiración, la postura corporal o incluso con el tamaño del aparato digestivo y reproductivo. 
En cuanto a la anatomía comparada, se observa que la realidad morfológica 3D torácica de 
Hominoidea, no responde a las clasificaciones de tórax en forma de barril (Homo e Hylobates) 
y tórax en forma de embudo (Pongo, Pan, Gorilla) propuestas clásicamente en la literatura, 
sino que Pongo está morfológicamente más próximo a Homo e Hylobates que al resto de 
grandes simios. Respecto a la anatomía evolutiva de la caja torácica, los resultados aquí 
presentados apuntan a que la morfología del tórax superior expandido (característica de Homo 
sapiens) probablemente apareció antes que la morfología moderna del tórax inferior 
(proporcionalmente más estrecha). De este modo, la caja torácica de Australopithecus y de los 
primeros Homo, podría estar caracterizada por una parte inferior amplia (hipotéticamente 
arcaica), posiblemente heredada de homínidos del Mioceno como Pierolapithecus, y por una 
parte superior expandida (hipotéticamente derivada), similar a Homo sapiens. Este patrón de 
cajas torácicas inferiormente amplias podría estar presente incluso en Neandertales, aunque 
debido al mayor tamaño torácico de estos con respecto a especies previas, algunas ligeras 
diferencias debidas a factores alométricos o isométricos también serían esperables. Futuros 
trabajos deberían de ir encaminados a la cuantificación detallada no solo de los elementos 
aislados de la caja torácica de especies fósiles, sino también al estudio de como la interacción 
entre las partes (costillas y vértebras), tienen relevancia para entender los cambios del todo al 
que pertenecen (tórax). Adicionalmente, otros campos que no son recogidos en la presente 
tesis, como la ontogenia torácica de especie fósiles, la variabilidad o la anatomía comparada 
de primates con la inclusión de fósiles de primeros Hominoideos (como Pierolapithecus) 




This is a PhD dissertation in Physical Anthropology. Here, the morphological 
variability of the rib cage in topics such as ontogeny, sexual dimorphism, functional anatomy, 
comparative anatomy and evolutionary anatomy is addressed. Even though this variation has 
been previously explored from studies using two-dimensional measurements, detailed aspects 
of its three-dimensional morphology were poorly known. Part of this limitation was due to the 
fact that traditional measurements do not fully quantify the thorax or its parts because of their 
curved nature. Therefore, since three dimensions of the rib cage were not quantified by these 
works, their conclusions were partially biased. Even though this fact is observed in studies that 
addressed current thoracic variability, it is even more pronounced in studies about the rib cage 
of fossil species, where the record is extremely rare and fragmentary. In order to solve this 
problem, a complete protocol that ranges from the virtual data acquisition to the 3D detailed 
measurement of the bone has been developed in this dissertation.  This has been carried out 
through techniques of virtual anthropology and 3D geometric morphometrics of sliding 
semilandmarks. Medical imaging techniques were used to acquire the sample of rib cages from 
current modern humans as well as from non-human hominoids. Additionally, 3D surface 
scanning was used to get virtual models of individual thoracic elements (ribs and vertebrae), 
both from extant and extinct species. For the quantification of those models, a protocol of 
landmarks and semilandmarks was developed, which were slid in such a wat that bending 
energy was minimized in order to mathematically homologize the semilandmarks. 
This dissertation has shown that the thoracic variability, both extant and extinct, is more 
complicated than previously thought. Differences observed in ontogeny and sexual 
dimorphism could be related to breathing patterns, body posture or even with the size of the 
digestive and reproductive systems. Regarding comparative anatomy, it has been observed that 
the current 3D morphology of the rib cage in Hominoidea does not correspond with the 
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classification of barrel-shaped (Homo and Hylobates) and funnel-shaped thorax traditionally 
proposed in the literature. This is because Pongo thorax is morphologically closer to Homo and 
Hylobates than it is to Pan and Gorilla. Regarding the evolutionary anatomy of the rib cage, 
the results presented here suggest that the modern morphology of the upper thorax, expanded 
as in Homo sapiens, would have appeared in human evolution earlier than the morphology of 
the relatively narrow lower thorax. Therefore, the thorax morphology of Australopithecus and 
early Homo could have been characterized by a wide lower rib cage, possibly inherited from 
Miocene apes such as Pierolapithecus, and an expanded upper rib cage similar to Homo 
sapiens. This morphology of wide rib cages at the caudal part could have been presented even 
in Neanderthals, according to our results. However, morphological differences due to 
allometric or isometric factors may also occur in the Neanderthal rib cage because of its large 
size when compared to Australopithecus or early Homo. Future studies should address not only 
the morphology of the individual thoracic bones (ribs and vertebrae), but also the thoracic shape 
caused by the interaction of these elements. Additionally, future research on other topics not 
covered in this dissertation, such as the thoracic ontogeny of fossil species, or the thoracic 
anatomy of Primates but also including fossils from the first Hominoidea (such as 





CAPÍTULO I – INTRODUCCIÓN 
 
 
Capítulo 1.1 Introducción a la anatomía torácica, costal y vertebral humana. 
La caja torácica (o tórax) es un compuesto esquelético multi-articular que se sitúa en la 
parte superior del tronco y se compone, en el ser humano, de 37 huesos (24 costillas, 12 
vértebras y el esternón, si se considera este último como un solo hueso). A nivel esquelético, 
el tórax se encuentra comprendido anatómicamente entre la columna cervical en su parte 
craneal y la columna lumbar en su parte caudal (Gray, 1918; Spalteholz, 1970; Aiello y Dean 
1990). Desde un punto de vista sistémico, la caja torácica pertenece a lo que se denomina el 
esqueleto axial, el cual está conectado con los miembros superiores e inferiores (esqueleto 
apendicular) a través de la cintura escapular y la cintura pélvica, respectivamente (Jellema et 
al., 1993; Bastir, 2008; Schmid et al., 2013; Bastir et al., 2014a). En el interior del tórax se 
hallan importantes órganos vitales como los pulmones o el corazón, así como vasos sanguíneos 
principales tales como la aorta o la vena cava inferior, por lo que una de sus principales 
funciones es la de proteger estos órganos y vasos que alberga de posibles daños mecánicos 
(Gray, 1918; Spalteholz, 1970). Sin embargo, a pesar de la rigidez necesaria para la protección 
de estos tejidos blandos, también es necesaria cierta movilidad a fin de lograr la cinemática 
respiratoria (ciclos de inspiración-espiración). Por lo tanto, la caja torácica podría ser señalada 
como una estructura rígida y elástica al mismo tiempo, ya que combina ambas características 




La caja torácica es una estructura metamérica que, en Primates, se compone típicamente 
de entre 12 y 14 segmentos dependiendo del género. De este modo, el número de segmentos 
oscila entre N=12 en géneros como Homo, Pongo, Cercopithecus y Macaca hasta N=14 en 
géneros tales como Aluatta, Cebus o Ateles, pasando por N=13 en los géneros de grandes 
simios africanos, Pan y Gorilla (Schultz, 1961; Aiello y Dean, 1990; Williams, 2012; Williams 
et al., 2016). Aunque en humanos el estándar es de 12 segmentos, se ha observado variación 
en este número, oscilando entre 11 y 13 (Foley y Whitehouse, 1969). 
Cada segmento, se compone de dos costillas que se disponen lateralmente a cada lado 
del plano sagital mediante la articulación con una vértebra torácica que se sitúa en ese plano. 
Embriológicamente, costillas y vértebras se forman a partir de la capa central de las tres hojas 
embrionarias, el mesodermo (concretamente del mesodermo paraxial), alrededor de la cuarta 
semana de gestación (Carlson, 1994). A esta edad, el mesodermo paraxial se divide en 
estructuras secuenciales denominadas somitas, cuyo desarrollo está regulado por la expresión 
de genes Hox (Gómez et al., 2008; Mallo et al., 2010). Las somitas se diferenciarán 
posteriormente en diferentes tipos de tejido llamados esclerotoma, dermatoma y miotoma. El 
esclerotoma dará lugar a las costillas, vértebras y cartílagos costales, mientras que el miotoma 
dará lugar a los músculos de la caja torácica (entre otros) y el dermatoma dará lugar a la dermis 
de la piel dorsal (Pourquié y Tam, 2001). Las costillas, desde un punto de vista embriológico, 
crecen desde las apófisis costales de las vértebras torácicas rudimentarias, mientras que el 
esternón se forma de manera independiente a partir del mesodermo lateral-ventral (Carlson, 
1994). 
Aunque las costillas se forman únicamente a partir de las apófisis costales de las 
vértebras torácicas rudimentarias, debido a ciertas modificaciones en la regulación de la 
expresión de los genes Hox, en ocasiones es posible encontrar costillas en articulación con las 
últimas vértebras cervicales, con las primeras vértebras lumbares o incluso con las vértebras 
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sacro-coccígeas (Bateson, 1894; Ankel, 1967; Basmajian, 1975; Pais et al., 1978; Heligman et 
al., 1987; Aiello y Dean, 1990; Bots et al., 2011). Cuando aparecen estas costillas, son llamadas 
supernumerarias y sólo conllevan problemas de salud para el individuo cuando aparecen 
presentes en las vértebras cervicales (Bots et al., 2011), ya que no han sido observados 
problemas para el individuo cuando aparecen costillas lumbares (Pais et al., 1978; experiencia 
personal). 
La anatomía general de cada costilla se compone de cabeza, cuello y cuerpo costal, 
pudiéndose diferenciar las siguientes partes (Spalteholz, 1970; Fig. 1):  
 Tubérculo articular: situado entre el cuello y el cuerpo costal, en la parte externa 
del eje de la costilla. Su función es la articulación de la costilla con la apófisis 
transversa de la vértebra de su segmento. 
 Tubérculo no articular (o ligamentoso): se encuentra situado a continuación del 
tubérculo articular en dirección distal y su función es dar estabilidad a la 
articulación costo-vertebral a través del ligamento costo-transverso del 
tubérculo.  
 Ángulo costal (angulus costæ): se halla situado entre el tubérculo costal y el 
extremo distal, estando localizado más próximo al tubérculo articular en las 
costillas superiores, y más alejado de este cuanto más inferior es la costilla. Se 
reconoce como marca oblicua en dirección al eje de la costilla que se produce 
como resultado de la inserción del músculo iliocostalis. Aunque la primera 
costilla también posee inserción del músculo iliocostalis, ésta carece de un 
ángulo costal claramente discernible. 
 Surco costal (sulcus costæ): surco que recorre la parte inferior del eje la costilla, 
por la parte interna del eje, desde la región del tubérculo articular hasta 
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difuminarse en la parte medio-distal (no llegando a alcanzar el extremo esternal 
de la costilla). En este surco se alberga la rama anterior de los nervios espinales 
(nervi spinales) torácicos, así como las venas y arterias intercostales, además de 
servir para la inserción de los músculos intercostales. 
Figura 1: Anatomía costal detallada. Modificada de Spalteholz, 1970. 
Cada vértebra, por su parte, se compone de un cuerpo vertebral (corpus vertebræ), 
también llamado pilar anterior, de forma más o menos cilíndrica cuyas bases se disponen 
supero-inferiormente, y del arco vertebral, también llamado pilar posterior. El cuerpo vertebral 
se encuentra conectado con el arco vertebral mediante unos pequeños puentes óseos 
denominados pedículos vertebrales (radices arci vertebræ). El arco a su vez se compone de la 
apófisis espinosa (processus spinosus) dispuesta en el plano medio-sagital en dirección caudal, 
de las apófisis transversas (processus transversi) que se disponen medio-lateralmente a cada 
lado de la vértebra y de las láminas (laminæ). Estas láminas son dos placas óseas dirigidas en 
dirección cráneo-caudal que emergen de los pedículos y se unen en su parte medial. En el 
extremo de cada apófisis transversa, en la parte interna, se dispone una faceta articular para la 
articulación con el tubérculo articular del par de costillas correspondientes a su segmento. A 





para la articulación con la hemifaceta de la cabeza costal de la costilla de su segmento. 
Adicionalmente, dos facetas (llamadas inter-articulares o zigapófisis) en dirección craneal y 
dos en dirección caudal, emergen de la parte donde conecta el arco vertebral con los pedículos 
para la articulación con las vértebras adyacentes. El espacio ovalado o redondo que se 
encuentra entre el cuerpo y el arco vertebral es denominado canal neural (Spalteholz, 1970; 
Campillo y Subirá, 2004; Fig. 2). 
La articulación costo-vertebral (costilla con vértebra) se produce en la parte proximal 
de las costillas. Consta de dos articulaciones, ambas de tipo sinovial con cápsula articular: 
cabeza costal - cuerpo vertebral (articulación costo-vertebral) y tubérculo articular costal - 
apófisis transversa vertebral (articulación costo-transversa) (Gray, 1918). 
La articulación costo-vertebral es doble, ya que la cabeza costal está dividida en dos 
hemifacetas articulares ovaladas, divididas por una cresta inter-articular (Fig. 1). La hemifaceta 
superior articula con la correspondiente situada en la parte inferior del cuerpo vertebral de la 
vértebra de su segmento y la hemifaceta inferior articula con aquella situada en la parte superior 
del cuerpo de la vértebra del segmento inferior. Excepciones a esto son las facetas articulares 
de la cabeza de las costillas 1, 11 y 12, las cuales son simples y articulan únicamente con el 
Figura 2: Anatomía vertebral de una vértebra idealizada, donde se muestra de manera esquemática 1 – cuerpo 
vertebral, 2 – pedículos, 3 – procesos transversos, 4 y 5 – lámina, 6 – proceso espinoso, a y a’ – facetas 
interarticulares. Modificado de Campillo y Subirá, 2004. 
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cuerpo de la vértebra de su correspondiente segmento, aunque en ocasiones la costilla 10 
también posee una única faceta articular en la cabeza (Gómez-Olivencia et al., 2009; García-
Martínez et al., aceptado). Esta articulación se encuentra reforzada por el denominado 
ligamento radiado de la cabeza costal (ligamentum capituli costæ radiatum) (Gray, 1918), el 
cual se compone de tres fasciculi que conectan la parte anterior de la cabeza de cada costilla 
con los cuerpos vertebrales de las vértebras adyacentes (fasciculus superior e inferior) y con el 
disco intervertebral (fasciculus central). En el caso de las costillas que articulan únicamente 
con una vértebra (costillas 1, 11 y 12), aunque el ligamento no se compone de tres fasciculi, 
sus fibras conectan igualmente la parte anterior de la cabeza costal con la vértebra de su 
segmento, así como con la vértebra del segmento inmediatamente superior. Adicionalmente, 
otro ligamento denominado interarticular o ligamentum capituli costæ interarticulare, se sitúa 
en el interior de la cápsula sinovial para reforzar la articulación (Gray, 1918). 
La articulación costo-transversa es simple y está ausente en las costillas 11 y 12 (y 
ocasionalmente en la 10ª), ya que estas no presentan tubérculo articular costal. Esta articulación 
también se encuentra reforzada por ligamentos (Gray, 1918), denominados costo-transversos 
o ligamentum costotrasversarius, diferenciados en ligamento anterior (ligamentum 
costotransversarium anterius), ligamento posterior (ligamentum costotransversarium 
posterius), ligamento del cuello (ligamentum colli costæ costotransverse) y ligamento del 
tubérculo o lateral (ligamentum tuberculi costæ posterior) (Fig. 3). El ligamento anterior o 
superior, une el borde superior del cuello de la costilla con el borde inferior del proceso 
transverso de la vértebra inmediatamente superior. El ligamento posterior, une la parte inferior 
del cuello de la costilla con el borde lateral del proceso articular inferior de la vértebra 
inmediatamente superior. El ligamento del cuello, conecta la parte posterior del cuello de la 
costilla con la parte anterior del proceso transverso adyacente. Finalmente, el ligamento del 
tubérculo, une el tubérculo no articular de la costilla con la parte superior del proceso articular 
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de la vértebra de su segmento. En las costillas que no presentan tubérculo, este tipo de refuerzo 
ligamentoso no se observa. 
Figura 3: Anatomía detallada de la articulación costo-vertebral y sus ligamentos. Imagen cortesía de Anabel 
Ferrando. Basado en Gray (1918). 
La articulación costo-esternal (costilla con esternón) se produce en la parte distal de las 
costillas. Esta puede darse de tres maneras diferentes, lo cual permite la clasificación de las 
costillas en 3 tipos (Gray, 1918; Spalteholz, 1970; Waldeyer y Mayer, 1987; White et al., 
2011): 
 Costillas verdaderas: costillas que se encuentran articuladas con su 
correspondiente vértebra en la parte proximal y que articulan con el esternón en su parte distal 
a través de una barra de cartílago hialino (típicamente son las costillas 1-7, aunque en ocasiones 
también es la costilla 8). 
 Costillas falsas: costillas que articulan con su correspondiente vértebra en la 
parte proximal y con el esternón en su parte distal, pero que, a diferencia de las costillas 
verdaderas, la barra de cartílago conecta con el esternón a través de una conexión con el 
cartílago de la costilla precedente (típicamente son las costillas 8-10). 
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 Costillas flotantes: costillas que se encuentran articuladas con su 
correspondiente vértebra en la parte posterior, pero que no articulan con el esternón en su parte 
distal, terminando en la pared del abdomen (típicamente son las costillas 11 y 12). 
Debido a la complejidad de las articulaciones anteriormente mencionadas y viendo el 
tórax como un todo anatómico compuesto por numerosas partes (costillas y vértebras 
torácicas), se hace evidente que cualquier variación en tamaño y/o forma de esas partes o en el 
modo en que ellas articulan va a tener claras repercusiones para la forma (y probablemente la 
función) del todo (como se verá en el capítulo 8). En referencia al registro fósil, que es en gran 
parte el foco de esta tesis, es crucial señalar que todas las partes posibles, así como el modo en 
que estas articulan, habrán de ser tenidas en cuenta para comprender la morfología del todo 
torácico. Cuando por motivos tafonómicos (de preservación o de conservación de los restos) 
no sea posible el estudio de todos los elementos que componen el tórax, hemos de tener en 
cuenta que las inferencias que estaremos haciendo sobre la caja torácica del individuo o la 
especie en cuestión van a ser parcialmente sesgadas y habremos de tener la debida prudencia 
en la interpretación de los resultados obtenidos. 
Capítulo 1.2 Anatomía funcional de la caja torácica. 
Una de las principales funciones de la caja torácica es la de soportar la mecánica 
respiratoria de los ciclos de inspiración-espiración, permitiendo de este modo el intercambio 
gaseoso necesario para los procesos básicos metabólicos del organismo humano (Silverthorn, 
2009). La movilidad de las costillas en las articulaciones costo-vertebrales y costo-esternales 
hace posible que la cinemática respiratoria se efectúe eficazmente (De Troyer et al., 2005). 
Durante la inspiración, el aire cargado de oxígeno entra en el organismo desde el 
exterior a través de las vías aéreas superiores (cavidad nasal, faringe, laringe y tráquea) hasta 
llegar a los pulmones, produciendo su expansión. El intercambio gaseoso (hematosis), que se 
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basa en la recepción de O2 y la expulsión de CO2 por parte del organismo, se produce cuando 
el oxígeno alcanza los alveolos pulmonares. La expansión pulmonar va acompasada por el 
movimiento expansivo de la parte esquelética de la caja torácica, el cual es producido de la 
siguiente manera (De Troyer et al., 2005): los músculos intercostales, cuyo origen es el borde 
inferior de las costillas y cuya inserción es el borde superior de la costilla inmediatamente 
inferior, elevan las costillas en el plano sagital desde un estado declinado (o de reposo) hasta 
un estado horizontal. Adicionalmente, se produce una contracción del diafragma, que es un 
músculo con forma de bóveda e inserción en las costillas 7-12, lo cual también produce una 
expansión medio-lateral de la caja torácica inferior. Aunque la inspiración es causada 
fundamentalmente por la acción de estos dos grupos musculares (músculos intercostales y 
diafragma), otros músculos como los serratos, los escalenos o los levatores costarum también 
están implicados en la cinemática inspiratoria (Gray, 1918). La espiración por su parte, es el 
proceso opuesto a la inspiración, ya que a través de esta se produce la salida del aire del 
organismo y, por lo tanto, del dióxido de carbono como producto de los procesos metabólicos. 
A diferencia de la inspiración, que es un proceso activo de contracción muscular, la espiración 
normal (no forzada) es un proceso pasivo mediante la cual los músculos se relajan y la caja 
torácica vuelve a su adquirir su morfología previa de reposo (De Troyer et al., 2005).  
Algunos estudios detallados sobre la biomecánica del tórax, han descrito dos patrones 
de movimiento diferentes dentro de la caja torácica: el descrito como pump handle-like en las 
costillas superiores, cuyo movimiento fundamentalmente es en dirección cráneo-caudal y es 
producido por la acción de los músculos intercostales, y el descrito como bucket handle-like en 
las costillas inferiores, con una dirección del movimiento más medio-lateral y producido por la 
acción del diafragma (Williams y Warwick, 1980; Shipman et al., 1985; Aiello y Dean, 1990; 
Franciscus y Churchill, 2002; West, 2012; Beyer et al., 2014). Sin embargo, es probable que 
estos movimientos no ocurran de manera exclusiva a diferentes niveles torácicos. De hecho, es 
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probable que la cinemática del tórax superior sea predominantemente tipo pump handle-like 
complementada por un pequeño porcentaje de bucket handle-like y viceversa para el tórax 
inferior (Franciscus y Churchill, 2002) (Fig. 4). Adicionalmente, ha sido señalado un 
movimiento denominado como spreading-caliper (compás de espesor) para las costillas 
flotantes (Franciscus y Churchill, 2002; Chila, 2012) o incluso para las cinco últimas costillas 
(Magee, 2014). 
La posibilidad de que dos tipos diferentes de movimiento ocurran en la parte superior 
e inferior del tórax, tiene también soporte desde el punto de vista de la mecánica de la pared 
torácica, ya que algunos autores también han propuesto dos tipos diferentes de respiración 
(Goldman et al., 1978; Grassino et al., 1978; Pinet, 2004): la respiración torácica, producida 
por la acción de los músculos intercostales en el tórax superior, y la respiración abdominal, 
producida por la acción del diafragma en el tórax inferior. Además, ha sido observado que las 
diferencias en la configuración de la pared torácico-abdominal, tienen repercusiones en la 
función de los músculos respiratorios (Goldman et al., 1978; Grassino et al., 1978; Pinet, 2004). 
 
Figura 4: Ilustración gráfica de los movimientos de pump-handle and bucket-handle like. Modificado de Drake, 
et al. (2009). 
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Finalmente, la separación superior-inferior observada en la biomecánica del esqueleto 
y de la pared torácica también tiene soporte desde un punto de vista estrictamente músculo-
esquelético. Esto es así, ya que la caja torácica podría ser dividida en caja torácica pulmonar 
(costillas 1-6) y diafragmática (costillas 7-12), atendiendo a las inserciones de los músculos 
intercostales y del diafragma observadas en las diferentes costillas (Ward et al., 1992; Kenyon 
et al., 1997). 
Si bien estos patrones de movimiento anteriormente explicados, son genéricos para las 
diferentes partes de la caja torácica, se ha propuesto que las posibles variaciones en la 
morfología costal y vertebral podrían influir en los patrones de movimiento torácicos. Esto se 
debe a que las variaciones en forma o tamaño en las partes (a través de factores como la torsión 
costal, la curvatura en vista craneal de la costilla o la orientación en el plano axial de los 
procesos transversos vertebrales) pueden modificar la morfología del todo torácico, de tal 
manera que la acción de los músculos del tórax también se puede ver modificada (Franciscus 
y Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; véase capítulo 8). 
Específicamente, ha sido observado en Homo sapiens, que las variaciones en la 
morfología torácica observadas en referencia a factores como el dimorfismo sexual (Bellemare 
et al., 2003, 2006; véase capítulo 5) o la ontogenia torácica (Openshaw et al., 1984; véase 
capítulo 4), tienen repercusión en la mecánica respiratoria y en el modo de respiración. 
Respecto al dimorfismo sexual, los individuos masculinos presentan, de manera general, una 
orientación de las costillas más horizontal y una caja torácica inferior más medio-lateralmente 
expandida que los individuos femeninos (Bellemare et al., 2003; Shi et al., 2014; Weaver et 
al., 2014; véase capítulo 5) Esta morfología se debe, al menos en parte, a que los individuos 
masculinos presentan los procesos transversos de las vértebras torácicas más posteriormente 
orientados, hecho que es más visible en el tórax inferior (véase capítulo 5). Estos factores de 
variabilidad, han sido también observados en la ontogenia, ya que individuos infantiles 
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presentan costillas más horizontalmente dispuestas (vista lateral) y cajas torácicas inferiores 
más medio-lateralmente expandidas que los individuos adultos (Openshaw et al., 1984; véase 
capítulo 4). Respecto al cambio en la orientación de los procesos transversos a lo largo del 
desarrollo ontogenético, hay un conocimiento muy escaso acerca de la ontogenia temprana de 
este factor. Sin embargo, ha sido observado que individuos juveniles presentan los procesos 
transversos más posteriormente orientados que los adultos Homo sapiens (Jellema et al., 1993; 
Latimer and Ward, 1993). 
En ambos casos, tanto en dimorfismo como en ontogenia, la morfología torácica medio-
lateralmente expandida en la parte inferior ha sido ligada a una potente actividad diafragmática. 
Esto es debido a que cuando las costillas están relativamente menos declinadas (como en 
infantiles respecto a adultos y en adultos masculinos respecto a femeninos), la elevación de 
estas es menos eficiente mediante la acción de los músculos intercostales y es el diafragma el 
encargado de llevar a cabo gran parte de la actividad respiratoria (De Troyer et al., 2005). Por 
lo tanto, la mecánica respiratoria podría tener un mayor componente de bucket handle-like en 
adultos masculinos que en el caso de los femeninos. Desde el punto de vista de la ontogenia, 
este mayor componente bucket handle-like se observaría en individuos infantiles frente a 
individuos adultos. 
Las diferencias funcionales debidas a diferentes grados de actividad diafragmática e 
intercostal, han sido descritas no solo en variabilidad torácica actual (dimorfismo y ontogenia), 
sino que también han sido propuestas como un factor observable en anatomía comparada y 
evolutiva (Schmid, 1983; Schmid, 1991; Jellema et al., 1993; Franciscus y Churchill, 2002; 
Latimer et al., 2016; véanse capítulos 7 y 8). De este modo, en anatomía comparada de 
primates, ha sido hipotetizado que las cajas torácicas de los grandes simios también se 
caracterizan por una disposición horizontal de las costillas en el plano sagital o por una 
amplitud medio-lateral del tórax inferior, lo que también ha sido atribuido a una posible acción 
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diafragmática más intensa en los grandes simios que en Homo sapiens (Latimer et al., 2016). 
Sin embargo, investigaciones previas hipotetizaban que las diferencias morfológicas en el tórax 
de los grandes simios, no alterarían probablemente su mecánica respiratoria (Jellema et al., 
1993). Sin embargo, respecto a la orientación de los procesos transversos, los grandes simios 
muestran unos procesos transversos menos posteriorizados que en Homo sapiens, por lo que la 
amplitud medio-lateral de la caja torácica que se observa en estos, ha de ser alcanzada de un 
modo diferente que lo observado en relación con el dimorfismo sexual o en la ontogenia. Es 
probable que la falta de declinación de las costillas junto con la elevada longitud de las mismas, 
sean los factores que provocan la expansión medio-lateral del tórax inferior (Jellema et al., 
2013; Kagaya et al., 2008; véase capítulo 7). 
Además de estos factores de variabilidad morfológica que repercuten en la función 
torácica, otro factor de variabilidad morfológica costal en especies actuales que ha sido 
observado por autores previos, es la forma de la sección costal en la parte central del eje 
(Jenkins, 1970; Jellema et al., 1993; Latimer et al., 2016). De este modo, ha sido observado en 
costillas de Pan, que estas presentan una morfología de la sección transversal redondeada, en 
claro contraste con la morfología más estrecha medio-lateralmente observada en la sección de 
costillas Homo sapiens. Por lo tanto, ha sido hipotetizado que esa morfología podría estar 
ligada no solo a una alta actividad diafragmática, sino también a una forma torácica ancha en 
la parte inferior y a una configuración también ancha de la cintura pélvica (Latimer et al., 2016). 
Contrastar la existencia de este factor de variabilidad en otros casos donde las diferencias en el 
modo de respiración ya han sido observadas, como en ontogenia y dimorfismo sexual, sería 
crucial para contrastar esta hipótesis. 
Este razonamiento de correlación forma-función del tórax utilizado en anatomía 
comparada de primates actuales, también ha sido tradicionalmente extendido a la anatomía 
evolutiva de la caja torácica humana (Schmid, 1983; Schmid, 1991; Jellema et al., 1993; 
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Franciscus y Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; capítulo 8). De este modo, una 
caja torácica inferior medio-lateralmente expandida, con costillas de sección redondeada y con 
poca declinación, ha sido propuesta por algunos autores como característica de homínidos del 
género Australopithecus, ligado a una actividad diafragmática hipotéticamente alta (Latimer et 
al., 2016). En lo que hace referencia a la orientación de los procesos transversos como 
generador de variabilidad torácica (como observado se ha observado en dimorfismo, ontogenia 
y anatomía comparada), no se han encontrado diferencias en la orientación de los mismos entre 
Australopithecus, Homo erectus y Homo sapiens (Jellema et al., 1993; Ward et al., 2012), por 
lo que este factor no contribuiría a generar variabilidad morfológica ni funcional. 
Un trabajo recientemente publicado como parte de esta tesis doctoral (Williams et al., 
2017) también propone una caja torácica ancha en la parte inferior para la especie de cronología 
incierta Homo naledi (Berger et al., 2015), que también podría estar relacionado con una 
actividad diafragmática elevada. Otros autores que han estudiado restos torácicos fósiles de 
homínidos del Pleistoceno Inferior como Homo ergaster u Homo antecessor (Jellema et al., 
1993; Gómez-Olivencia et al., 2010) no han encontrado diferencias en lo que se refiere a estos 
aspectos, aunque esto es actualmente cuestionado y puede ser debido a limitaciones 
metodológicas en la cuantificación morfológica costal (véase capítulo 8). En un contexto de 
evolución humana más reciente, concretamente en el caso de los Neandertales, algunos autores 
también han propuesto una elevada capacidad diafragmática para esta especie en comparación 
con Homo sapiens (Franciscus y Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; Gómez-
Olivencia, 2015). Estas conclusiones se habrían alcanzado debido al gran tamaño de las 
costillas de la parte media-inferior del tórax, a la falta de torsión de las mismas, así como a la 
morfología también redondeada de la parte central del eje costal (Franciscus y Churchill, 2002). 
Una orientación más dorsal de los procesos transversos de las vértebras torácicas también 
podría contribuir a la mencionada expansión. Todos los aspectos relacionados con los cambios 
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morfológicos evolutivos de la caja torácica, así como sus implicaciones funcionales, serán 
tratados en detalle en el capítulo 8. 
Capítulo 1.3 Anatomía comparada de la caja torácica en Primates. 
Aunque la función de la caja torácica es la misma en todos los Primates actuales y 
extintos, y su condición metamérica se mantiene a lo largo del Orden, se observan variaciones 
considerables tanto en el número de segmentos que la componen (Schultz, 1961; Aiello y Dean, 
1990; Williams, 2012; Williams et al., 2016) como en la morfología del conjunto torácico 
(Schultz, 1930, 1961; Jellema et al., 1993; Kagaya et al., 2008; Latimer et al., 2016). 
Los trabajos de Schultz (1930, 1961) establecieron el conocimiento basal de lo que es 
la variabilidad morfológica torácica de los primates actuales. En sus trabajos, él encontró que 
los individuos que denominaba apes and humans [(Superfamilia Hominoidea según la 
nomenclatura actual de Goodman et al. (1998)], exhibían una caja torácica medio-lateralmente 
más expandida y antero-posteriormente menos profunda que los individuos que denominaba 
monkeys [(clasificados actualmente de manera parafilética como los miembros de la 
Superfamilia Cercopitecoidea junto a los miembros del Parvorden Platyrrhini o “monos del 
nuevo mundo”, según la nomenclatura actual de Goodman et al. (1998)] (Fig. 5). Es importante 
resaltar en este punto, que las variaciones en la morfología torácica observadas en las diferentes 
especies primates, no fueron atribuidas a una re-estructuración sistémica del tronco (cintura 
escapular, caja torácica y cintura pélvica) debido las diferencias en la postura corporal y en los 
patrones de locomoción (braquiación, cuadrupedalismo arbóreo o terrestre, nudilleo –o 
knuckle-walking –, suspensión y bipedestación, entre otros) observadas en los diferentes grupos 




Figura 5: Representación de la morfología del tronco en diferentes primates. Véase no solo la diferencia en la 
morfología torácica y pélvica, sino también en la diferencia en el número de vertebras torácicas y lumbares.  
Modificado de Schultz (1961). 
Centrándonos en el grupo Hominoidea, al cual pertenece el ser humano, 
tradicionalmente se ha propuesto que los géneros de “grandes simios”, Gorilla, Pan y Pongo, 
presentaban una caja torácica en forma de embudo (o funnel-shaped), con una parte craneal 
proporcionalmente estrecha en dirección medio-lateral en comparación con la parte inferior 
que sería muy medio-lateralmente ancha, proporcionalmente (Figs. 4 y 5). Este patrón 
contrastaría con la morfología torácica propuesta para Homo sapiens, en forma de barril (o 
barrel-shaped), caracterizada por una morfología del tórax superior en forma de bóveda en la 
y una parte inferior medio-lateralmente más estrecha, proporcionalmente, que en las cajas 
torácicas funnel-shaped (Figs. 4 y 5). Los gibones y siamangs, pertenecientes al grupo de los 
Hilobátidos, han sido igualmente caracterizados por tener una caja torácica en forma de barril 
(Schultz, 1961; Kagaya et al., 2008; Holliday, 2012), lo cual ha sido atribuido a una posible 
convergencia evolutiva con Homo sapiens debido a que ambos tienen un modo de 





Figura 6: Detalle de la diferencia morfológica entre el patrón en forma de barril (izquierda) que caracteriza a los 
humanos y el patrón en forma de embudo (derecha) que caracteriza a los grandes simios. Modificado de Jellema 
et al. (1993). 
La forma de torácica de embudo en grandes simios o de barril en Homo o Hylobates, 
según las hipótesis clásicas, podría ser una consecuencia de la restructuración sistémica del 
tronco (cintura escapular, pélvica y tórax) principalmente debida a diferencias posturales y en 
patrones de locomoción (Schultz, 1961; Jellema et al., 1993; Kagaya et al., 2008; Latimer et 
al., 2016). Sin embargo, otros factores como el tipo de dieta también han de ser tenidos en 
cuenta ya que la morfología de la caja torácica inferior, por su cercanía anatómica con la parte 
abdominal del tronco, podría verse condicionada por determinados requerimientos adaptativos 
de los órganos que el vientre alberga, como el hígado o el intestino (Aiello y Wheeler, 
1995; Antón y Snodgrass, 2012; Ben-Dor et al., 2016). 
En cajas torácicas en forma de embudo, la morfología superior medio-lateralmente 
estrecha proporcionalmente está vinculada según ciertos autores con una posición alta de los 
hombros, una posición dorsal de la escápula y a clavículas proporcionalmente cortas (Larson, 
2007, 2015; Rosas et al., 2015, 2016; Feuerriegel et al., 2016; Rodríguez-Pérez et al., en 
revisión). Por su parte, una morfología de tórax inferior proporcionalmente amplia en dirección 
medio-lateral, estaría vinculada a una columna lumbar corta y poco flexible y a crestas ilíacas 
supero-inferiormente altas y medio-lateralmente amplias (Schultz, 1961; Jellema et al., 1993; 
Lovejoy, 2005; Latimer, 2016). Esta configuración anatómica del tórax (y el tronco) permitiría 
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un mayor rango de movimientos del miembro superior, la acomodación de un gran aparato 
digestivo ligado al amplio consumo de recursos vegetales, así como, posiblemente, una gran 
capacidad respiratoria diafragmática (Latimer et al., 2016). 
En individuos que poseen tórax en forma de embudo, como hipotéticamente los grandes 
simios), la disposición anatómica de la columna lumbar junto con su reducido tamaño relativo, 
ayudaría a proteger la zona lumbar de posibles daños mecánicos durante los movimientos 
asociados a la locomoción suspensoria (Lovejoy y McCollum, 2010; Latimer et al., 2016; 
Williams et al., 2016). En individuos con cajas torácicas en forma de barril, como las que 
presentan los humanos modernos, la morfología superior en forma de bóveda estaría vinculada 
a una posición más baja de los hombros, con escápulas más lateralmente orientadas y clavículas 
proporcionalmente más elongadas (Larson, 2007, 2015; Rosas et al., 2015; Feuerriegel et al., 
2017; Rodríguez-Pérez, en revisión). El tórax inferior, proporcionalmente estrecho en 
dirección medio-lateral, estaría vinculado en este caso a una columna lumbar relativamente 
elongada y flexible y una pelvis más corta supero-inferiormente y más estrecha medio-
lateralmente (Schultz, 1961, Jellema et al., 1993, Lovejoy, 2005, García-Martínez et al., 
2013a; Latimer et al., 2016). Dicha morfología torácica estaría vinculada a una cintura 
escapular adaptada al balanceo del miembro superior durante la locomoción bípeda, aunque 
otros factores como la manipulación o lanzamiento preciso de objetos también han sido 
propuestos como potenciales presiones selectivas detrás de esta morfología del miembro 
superior, según algunos autores (Roach y Richmond, 2015; Feuerriegel et al., 2017). A su vez, 
la parte inferior del tórax en forma de barril, en conexión con una columna lumbar elongada y 
una pelvis estrecha, habría facilitado la locomoción bípeda mediante marcha o carrera (bipedal 
walking or running) y podría haber sido el reflejo de un cambio de dieta orientada hacia un 




Capítulo 1.3 Anatomía evolutiva de la caja torácica humana. 
La anatomía evolutiva de la caja torácica ha sido tradicionalmente menos estudiada con 
respecto a otras partes esqueléticas como el cráneo, los miembros superiores e inferiores o la 
cintura pélvica y escapular (Gómez-Olivencia et al., 2009), debido fundamentalmente a tres 
factores: 
 La fragilidad de los elementos que componen el esqueleto torácico: debido a este 
factor, que se observa fácilmente en costillas, aunque también en vertebras 
torácicas, el registro fósil de esta parte anatómica tiende a ser extremadamente 
escaso, además de que los restos torácicos suelen presentar deformaciones o 
fragmentación debido a procesos tafonómicos. Adicionalmente, es importante 
señalar que, debido a la fragilidad de estos elementos, el proceso de excavación de 
restos fósiles torácicos no resulta una tarea fácil, por lo que es normal que los fósiles 
presenten lo que se denominan “fracturas recientes” o “de excavación”. La 
preservación de los restos también depende en gran medida de si estos fueron 
expuestos al medio en el momento de la muerte del individuo, o si fueron 
intencionalmente protegidos (por motivos rituales, etc.). Por ejemplo, en el registro 
fósil de Neandertales que han sido propuestos como enterramientos intencionados 
(Kebara 2, Shanidar 3, La Chapelle-aux-Saints, entre otros), la preservación de los 
elementos del esqueleto torácico es mucho mejor que en individuos donde no se 
practicaba el tratamiento funerario de los individuos (como en el yacimiento de El 
Sidrón). Adicionalmente, la preservación de las vértebras suele ser mejor que la de 
las costillas de un mismo individuo, pero es importante señalar el caso del 
Neandertal Shanidar 3, donde la preservación de las costillas es mejor que el de las 
vértebras torácicas (Trinkaus, 1983). También hay que señalar, que no todas las 
partes de las costillas y las vértebras se preservan del mismo modo. De hecho, los 
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extremos proximales y distales no suelen preservarse en las costillas, mientras que 
las partes que se preservan con menor frecuencia en las vértebras torácicas son los 
procesos transversos y el proceso espinoso. 
 La condición metamérica de la caja torácica: este hecho, hace que usualmente en el 
registro fósil nos encontremos únicamente algunas partes (costillas y vértebras) de 
la secuencia completa, lo que hace que resulte extremadamente complicada la 
estimación de la morfología del todo (tórax) del individuo. También se observa una 
preservación diferencial en algunos niveles costales específicos. De este modo, la 
primera costilla, por su morfología más compacta y su tamaño más reducido, suele 
preservarse mejor en el registro fósil que otras costillas con una morfología más 
elongada o con mayor torsión costal (Gorjanović-Kramberger, 1906; Schmid et al., 
2013; véase capítulo 8). Esto se debe a que las fuerzas de presión que pueden sufrir 
los fósiles durante el proceso de fosildiagénesis, hacen más posible la fractura de 
las mismas. 
 La complicada morfología tridimensional que presentan los elementos costales y 
vertebrales: esto hace que, tradicionalmente, haya sido complicado realizar una 
rigurosa cuantificación morfológica de los mismos utilizando morfometría 
tradicional (arcos, cuerdas y ángulos). Específicamente, la morfología costal ha sido 
más difícilmente cuantificable que la vertebral debido a que factores como la torsión 
costal (giro en espiral del eje de la costilla en torno a un eje imaginario) han sido 
complicados de medir mediante técnicas de morfometría tradicional. Esto, junto con 
la mejor preservación de las vértebras en el registro fósil, ha producido que, dentro 
del estudio de la caja torácica, se haya profundizado más en el estudio de la columna 
torácica que en el del esqueleto costal. En este trabajo de tesis doctoral, se pretende 
resolver este problema abordando el estudio de la caja torácica y de los elementos 
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que la componen desde un estudio tridimensional detallado, a través de técnicas 
cuantificación de curvas y superficies mediante sliding semilandmarks y MG 3D 
(Gunz et al., 2005, 2009). 
Teniendo en cuenta todas estas limitaciones respecto al estudio de la evolución de la 
caja torácica, los primeros hominoideos en términos cronológicos y evolutivos del linaje de los 
hominoideos (grupo al que pertenecen los grandes simios, gibones, humanos y sus 
antecesores), que presentan material torácico, son los de la especie Proconsul nyanzae (Kenia, 
18 millones de años; Ward, 1993). Ha sido sugerido que esta especie poseía una caja torácica 
estrecha medio-lateralmente y profunda antero-posteriormente, similar a lo que se observa en 
lo que Schultz (1961) llamaba monkeys, lo que sería debido a una adaptación locomotora al 
cuadrupedalismo pronógrado (Ward, 1993). De hecho, estos autores proponen que muchos 
aspectos de la morfología post-craneal de Proconsul nyanzae representan probablemente el 
patrón ancestral de la Superfamilia Hominoidea e incluso del infraorden Catarrhini (Fig. 7). 
Figura 7: Esquema filogenético del clado Hominoidea basado en Alba et al. (2010), donde se representan los 
géneros de primates, así como su hipotética morfología torácica hipotética basada en Schultz (1930; 1961). Nótese 
que únicamente se representan aquellos fósiles de los que se tiene conocimiento de su tórax. El símbolo  significa 
que son géneros extintos. 
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Estudios posteriores, basados en los fósiles españoles de Pierolapithecus (12 millones 
de años, según Moyà-Solà et al., 2004) e italianos de Oreopithecus (8,5 millones de años, según 
Azzaroli et al., 1986) han sugerido que estos especímenes ya poseían un tórax del tipo de los 
hominoideos actuales (medio-lateralmente ancho y poco profundo) en función a una adaptación 
a cambios hacia una locomoción y una postura más ortógrada (Moyà-Solà et al., 2004), 
representando probablemente el patrón torácico ancestral de la Superfamilia Hominoidea (Fig. 
7). 
Debido a la escasez de registro de fósiles homínidos durante el final del Mioceno y 
principio del Plioceno (periodo Mesiniense), las siguientes evidencias fósiles que pueden 
arrojar luz sobre la evolución de la caja torácica humana aparecen ya a finales de este último 
periodo, concretamente con el género Australopithecus. Respecto a la especie más antigua de 
la que se conocen restos torácicos fósiles, Australopithecus afarensis (África del Este; en torno 
a 3,7-2,9 millones de años; según Kimbel y Delezene, 2009), dos individuos fundamentalmente 
proporcionan datos acerca de su morfología torácica: A.L.288-1 y KSD-VP-1/1. El primero de 
ellos, A.L.288-1 también conocido como “Lucy”, es un individuo supuestamente femenino y 
de tamaño corporal reducido datado en 3,2 millones de años y encontrado en Etiopia (Johanson 
et al., 1982). Aunque los autores de Johanson et al. (1982) únicamente describieron en detalle 
una primera costilla (A.L.288-1 ax), reconstrucciones posteriores de su caja torácica (Schmid, 
1983) asumieron que la morfología torácica de este individuo era similar a la que podemos 
encontrar actualmente en grandes simios, es decir, en forma de embudo (Fig. 8). Esto estaría 
relacionado con una cintura pélvica ancha y con las crestas ilíacas dispuestas más coronalmente 
que en Homo sapiens, aunque no tan coronales como los chimpancés (Schmid, 1983). Debido 
a la fragmentación de los fósiles, es importante reconocer que en esa reconstrucción se tomó 




Teniendo esta reconstrucción como base, el conocimiento de la morfología torácica de 
Australopithecus afarensis (y probablemente de Australopithecus de forma general) 
permaneció inmutable como funnel-shaped hasta que, en 2010, fue hallado el individuo KSD-
VP-1/1, también en Etiopia. Este espécimen, un individuo de mayor tamaño que A.L.288-1 
aparentemente masculino, datado en torno a 3,6 millones de años (Haile-Selassie et al., 2010), 
preservaba suficientes restos costales como para hacer inferencias acerca de su caja torácica. 
Recientes trabajos el individuo KSD-VP-1/1 (Latimer et al., 2016) apuntan a que su 
caja torácica inferior era medio-lateralmente expandida, similar a lo observado en grandes 
simios, y de acuerdo a lo propuesto según Schmid (1991) para A.L.288-1. Sin embargo, su caja 
torácica superior sería de tipo abovedado, similar a lo observado para Homo sapiens y en contra 
de lo propuesto por Schmid (1991). Esta morfología del tórax, hipotéticamente arcaica en la 
parte inferior y moderna en la superior (tomando como arcaico el patrón morfológico de los 
primates del Mioceno anteriormente citados), ha sido descrita por Latimer et al. (2016) como 
en forma de campana o bell-shaped. En este punto, es importante señalar que el término de 
tórax en forma de campana no fue acuñado primeramente para Australopithecus, sino que fue 
propuesto previamente para Neandertales (Sawyer y Maley, 2005), en un contexto evolutivo 
diferente. Este tema se tratará más ampliamente al final de la introducción. 
Con respecto a las diferencias morfológicas entre los Australopithecus afarensis 
A.L.288-1 y KSD-VP-1/1, y dado que las diferencias de tamaño corporal son también 
llamativas, es posible que algunos factores alométricos pueden estar detrás del cambio desde 
la forma de embudo hacia la forma de campana. Sin embargo, dado que las técnicas 
bidimensionales empleadas por los citados trabajos no recogen de manera completa la 
morfología tridimensional costal, es probable que una rigurosa cuantificación tridimensional 
de la morfología costal de estos individuos contribuyera a aclarar esta discusión.  
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Figura 8: Esquema filogenético del clado de la Subtribu Hominini basado en Dembo et al. (2016), donde se 
representan géneros o especies de homininos, así como su hipotética morfología torácica según las hipótesis 
establecidas antes de la presente tesis doctoral. Nótese que únicamente se representan aquellos de los que se tiene 
conocimiento de su tórax y Homo georgicus se excluye debido a la falta de resultados concluyentes sobre sus 
restos costales. El símbolo  significa que son géneros o especies extintas. 
La siguiente especie, en términos cronológicos, de Australopithecus que presenta restos 
torácicos susceptibles de estudio es la especie Australopithecus africanus, hallada en África 
del Sur y con un rango cronológico que va desde 3 a 1,9 millones de años (Herries et al., 2013), 
aunque es posible que haya fósiles incluso más antiguos de esta especie (Partridge et al., 2003). 
El fósil que presenta una mejor preservación del esqueleto torácico es el conocido como Sts-
14, que conserva una secuencia casi completa de las vértebras torácicas y algunas costillas 
aisladas del tórax medio e inferior (Robinson, 1972; Haeusler et al., 2002; Nalla, 2013). Sobre 
este individuo, hallado en las cuevas de Sterkfontein (Sudáfrica; datado en unos 2,6-2,4), se ha 
hipotetizado que, a pesar de su tamaño corporal reducido, podría tener una morfología torácica 
en forma de barril similar a la de Homo sapiens (Robinson, 1972), aunque esas conclusiones 
fueron alcanzadas únicamente a partir apreciaciones morfológicas y, hasta la fecha, no se han 
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realizado análisis detallados de su morfología costal tridimensional. Stw-431, un individuo de 
la especie Australopithecus africanus hallado también en las cuevas de Sterkfontein 
(Sudáfrica), de mayor tamaño corporal que Sts-14 y datado en 2,8-1,5 millones de años, 
presenta únicamente un fragmento proximal de una costilla derecha (Toussaint et al., 2003). 
Este fragmento, aunque poco informativo acerca de la morfología torácica, ha sido propuesto 
como una costilla 3 que, mayormente, presenta una morfología similar a la de los chimpancés 
(Nalla, 2013). Finalmente, un fragmento proximal de una primera costilla de Australopithecus 
africanus (StW-670), el cual puede proporcionar datos sobre la posible morfología del tórax 
superior de Australopithecus, ha sido recientemente publicado. Esta publicación forma parte 
de la presente tesis doctoral, por lo que será propiamente mostrado y discutido en el capítulo 
8a. Finalmente, aunque algunos indicios apuntan hacia similitudes con Homo sapiens en la caja 
torácica de Australopithecus africanus (Robinson, 1972; Haeusler, 2002), un análisis más 
detallado tridimensional sobre los restos torácicos de los individuos anteriormente 
mencionados es imprescindible para contrastar la hipótesis de similitud entre el tórax de ambas 
especies. 
La especie de Australopithecus más tardía que presenta restos torácicos bien 
preservados es la especie Australopithecus sediba (Berger et al., 2010), hallada en Sudáfrica y 
datada en torno a 1,95-1,78 millones de años (Dirks et al., 2010). Dos individuos de este 
yacimiento, MH1 (inmaduro masculino) y MH2 (adulto femenino), preservan material torácico 
en buen estado. Schmid et al. (2013), en el estudio de este material, hipotetizaron que esta 
especie poseía una caja torácica superior probablemente estrecha (similar a lo observado en 
tórax funnel-shaped) y un tórax inferior probablemente más estrecho proporcionalmente que 
los grandes simios (similar a lo observado en tórax barrel-shaped). Hay que señalar que la 
asignación de esta última característica anatómica no fue basada en medidas costales, sino que 
fue predicha en base a la reconstrucción de su morfología pélvica, hipotéticamente moderna 
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(Schmid et al., 2013; Kibii et al., 2011), y del nexo morfológico entre tórax inferior y cintura 
pélvica (Jellema et al., 1993; Bastir et al., 2014a). Por lo tanto, al haber sido encontrados en el 
tórax superior e inferior diferentes patrones morfológicos, los autores propusieron una 
evolución en mosaico para la caja torácica, donde sus diferentes partes habrían evolucionado 
en diferentes momentos a lo largo de la evolución humana. Sin embargo, hay que resaltar que 
recientes investigaciones, las cuales han cuantificado la morfología tridimensional tanto 
pélvica como torácica, están cuestionando estas hipótesis (Haeusler et al., 2016; capítulo 8b). 
Teniendo en cuenta los estudios realizados hasta la fecha, es difícil especificar cuál 
sería el patrón morfológico de la caja torácica de Australopithecus o cuáles son los factores 
específicos que configuran su morfología, ya que la morfología propuesta por Latimer et al. 
(2016) y por Schmid et al. (2013) son, básicamente, opuestas. Por lo tanto, tomar la morfología 
torácica de Australopithecus como forma arcaica (o plesiomórfica) de cara a observar posibles 
plesiomorfías o apomorfías en el tórax de especies evolutivamente más tardías, puede presentar 
problemas debido a la incertidumbre mencionada. 
Los siguientes representantes del linaje hominino son ya individuos del género Homo, 
el cual es hipotéticamente descendiente del género Australopithecus (Berger at al., 2010, 2015; 
Dembo et al., 2015, 2016; Wood y Boyle, 2016). Estos últimos, tienen sus últimos 
representantes hace unos 1,9 millones de años (Australopithecus sediba, específicamente). 
Aunque el primer representante del género Homo es hipotéticamente Homo habilis (2,6-1,6 
millones de años; revisado por Wood y Boyle, 2016), los primeros individuos que presentan 
material torácico bien preservado de este género pertenecen a las especies Homo ergaster (1,8-
1,4 millones de años; según McDougal et al., 2012) y Homo georgicus (1,8-1,7 millones de 
años; según Ferring et al., 2011). Específicamente, los restos del individuo KNM-WT 15000 o 
“niño de Nariokotome” (Walker y Leakey, 1993) y del yacimiento de Dmanisi (Lordkipanidze 
et al., 2007) son cruciales para la interpretación de la evolución de la caja torácica humana. 
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Ha sido aceptado tradicionalmente que la morfología torácica en forma de barril que se 
observa en Homo sapiens, pudo aparecer con la especie Homo ergaster (Jellema et al., 1993; 
Fig. 8). Desafortunadamente, las inferencias acerca de la caja torácica de esta especie se han 
hecho fundamentalmente basadas únicamente en KNM-WT 15000 debido a la escasez de 
material fósil de estas cronologías. Este individuo, encontrado en Kenia (cerca del Lago 
Turkana) y datado aproximadamente en 1,47 millones de años (McDougall et al., 2012), 
presenta una de las cajas torácica mejor preservadas de todo el registro fósil, dato muy 
llamativo para ser de una cronología tan antigua. Jellema et al. (1993) concluyeron que la 
evolución de la caja torácica humana hacia una morfología en forma de barril, presente en el 
fósil del niño de Nariokotome y persistente en la humanidad actual, habría conllevado tres 
cambios básicos con respecto a lo observado en el género Australopithecus (Jellema et al., 
1993): 
1. Expansión relativa de la zona superior del tórax (forma de bóveda) y estrechamiento 
medio-lateral relativo del tórax inferior. 
2. Declinación de la porción esternal o anterior del eje de la costilla. 
3. Invaginación de la columna vertebral torácica hacia la porción anterior del cuerpo. 
Algunas de las características morfológicas propuestas para Australopithecus, y por lo 
tanto plesiomórficas, como la morfología redondeada de la sección transversal en la parte 
central del eje de la costilla o la amplitud medio-lateral de la parte central del tórax no se 
observan en este espécimen según Jellema et al. (1993). Sin embargo, la orientación de los 
procesos transversos en Nariokotome es similar tanto a Australopithecus como a Homo sapiens 
(Jellema et al., 1993; Latimer y Ward, 1993; Ward et al., 2012), por lo que este carácter en 
humanos podría ser considerado plesiomórfico. Adicionalmente, debido a un hipotético nexo 
morfológico entre la caja torácica inferior y la cintura pélvica (Jellema et al., 1993), Ruff y 
Walker (1993) propusieron para KNM-WT 15000 una morfología pélvica estrecha (similar 
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también a Homo sapiens) que sería coherente con la morfología torácica inferior estrecha en 
forma de barril (Jellema et al., 1993). Sin embargo, recientes investigaciones acerca de la 
morfología pélvica (Arsuaga et al., 1999; Holliday, 2012; Haeusler et al., 2016) o de la 
morfología costal (García-Martínez, 2013b) cuestionan la completa modernidad morfológica 
de este individuo, ya que es posible que tanto la cintura pélvica como el tórax inferior tengan 
amplitudes medio-laterales más elevadas que lo propuesto inicialmente. Esto será discutido en 
el capítulo 8b. 
Otros fósiles de cronología similar (1,8 millones de años; según Ferring et al., 2011) 
provenientes del yacimiento georgiano de Dmanisi (Gabunia et al., 2000), también conservan 
costillas y vertebras bien preservadas, aunque éstas no han sido publicadas aún con suficiente 
detalle como para hacer inferencias sobre posibles plesio/apomorfías en su caja torácica 
(Lordkipanitze et al., 2007). 
Finalmente, los restos del esqueleto axial de la recientemente descrita especie 
Sudafricana Homo naledi (Berger et al., 2015), han permitido concluir que la caja torácica de 
este individuo era probablemente ancha en la parte inferior (Williams et al., 2017). Estos datos 
apoyarían la hipótesis de una caja torácica amplia en la parte inferior, similar a lo propuesto en 
Australopithecus por Latimer et al. (2016). También se ha observado que presentaba la 
columna vertebral toraco-lumbar probablemente invaginada en función a una adaptación a la 
locomoción bípeda (Williams et al., 2017). Esto también será ampliamente discutido en el 
capítulo 8b. 
Con respecto a la especie Homo naledi (Berger et al., 2015), puede ser problemático 
hacer inferencias filogenéticas o evolutivas de su caja torácica debido a su cronología incierta 
(Dirks et al., 2015). Aunque se asocia con Homo erectus u Homo georgicus por su morfología 
craneal (Laird et al., 2017; Schroeder et al., 2017), no hay que descartar que pueda ser una 
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relicto evolutivo que haya perdurado hasta hace relativamente poco tiempo, como ha ocurrido 
según algunos autores con la especie Homo floresiensis (Berger et al., 2008). 
Otros miembros más tardíos del género Homo, hipotéticamente descendientes de Homo 
ergaster y ancestros de Homo sapiens y Neandertales, son los fósiles de la especie Homo 
antecessor (Bermúdez de Castro et al., 1997; Carbonell et al., 2005; Dembo et al., 2016). 
Desgraciadamente, la preservación de los restos vertebrales torácicos de esta especie no 
permite hacer inferencias acerca de su morfología torácica (Carretero et al., 1999) y las 
evidencias en base a estudios con medidas tradicionales del esqueleto costal realizadas hasta la 
fecha (Gómez-Olivencia et al., 2010) no permiten encontrar diferencias entre el tórax de Homo 
antecessor y el de Homo sapiens (Fig. 8). Aunque es posible que estas evidencias 
efectivamente no existan, estudios preliminares tridimensionales, los cuales son presentados 
en el capítulo 8b, apuntan a una mayor anchura en el tórax inferior en Homo antecessor que 
en el caso de Homo sapiens (Fig. 8). 
Finalmente, con respecto a la caja torácica Neandertal (King, 1864), se conocen datos 
más detallados acerca de su caja torácica debido al mayor número de restos fósiles torácicos 
existentes y a la mayor cantidad de trabajos publicados hasta la fecha (Fuhlrott, 1859; 
Gorjanović-Kramberger, 1906; Boule, 1911-1913; McCown y Keith, 1939; Heim, 1976; 
Arensburg et al., 1991; Franciscus y Churchill, 2002; Weinstein, 2008; Gómez-Olivencia, 
2015; Gómez-Olivencia et al., 2009; véase capítulo 8c). Los primeros estudios acerca de la 
caja torácica de estos homínidos, endémicos de Eurasia con cronologías que van desde los 
200.000 hasta los 40.000 años (Higham, 2014), fueron llevados a cabo desde finales del siglo 
XIX hasta mediados del siglo XX. Entre ellos se encuentran los estudios de los restos costales 
fósiles del yacimiento de Feldhofer Grotte en Alemania (Fuhlrott, 1859), del yacimiento de 
Krapina en Croacia (Gorjanović-Kramberger, 1906), del yacimiento de Tabun en Israel 
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(McCown y Keith, 1939) y de los yacimientos franceses de La Chapelle-aux-Saints (Boule, 
1911-1913) y la Ferrassie (Heim, 1976). 
Hasta la fecha, lo más aceptado es que la caja torácica Neandertal estaría caracterizada 
por una gran capacidad torácica con respecto a lo observado en Homo sapiens (Franciscus y 
Churchill, 2002; Weinstein, 2008; Gómez-Olivencia et al., 2009; véase capítulo 8c). Sin 
embargo, no se conoce si esa mayor capacidad torácica viene definida por una expansión de la 
caja torácica en dirección antero-posterior, medio-lateral o ambas (Gómez-Olivencia et al., 
2009). Aunque en términos funcionales, esta expansión torácica podría responder a los altos 
requerimientos energéticos hipotetizados para los individuos de esta especie, otros factores 
como la adaptación a climas fríos no puede ser completamente descartada (Franciscus and 
Churchill, 2002; Weinstein, 2008; Gómez-Olivencia et al., 2009). En términos evolutivos, se 
ha hipotetizado también que esta morfología, especialmente ancha en la parte inferior y con 
secciones transversales redondeadas podría ser un carácter heredado de homínidos del 
Pleistoceno Inferior (Franciscus y Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; Gómez-
Olivencia et al., 2010; véase capítulo 8c). De hecho, algunos autores han usado el término 
acampanado (bell-shaped) para definir el tórax Neandertal debido a su morfología superior en 
forma de bóveda (dome-shaped según McCown y Keith, 1939) y a su parte inferior ancha 
(Sawyer y Maley, 2005), término que recordemos ha sido también usado para definir el tórax 
del Australopithecus KSD-VP-1/1 (Latimer et al., 2016). Es importante señalar que se requiere 
cierta cautela en la interpretación de estos términos ya que bell-shaped en el contexto 
Australopithecus viene definido por “una porción superior similar a la humana pero que se 
expande de algún modo en su porción inferior” (Latimer et al., 2016: 147), pero que en el 
contexto Neandertal ha sido definido por una caja torácica superior en forma de bóveda, 
diferente a humanos modernos, y un tórax inferior expandido (Sawyer y Maley, 2005: 29). Por 
lo tanto, aunque en ambos contextos el término bell-shaped hace referencia a una expansión 
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del tórax inferior, el tórax superior bell-shaped sería similar a Homo sapiens para Latimer et 
al. (2016) pero diferente de Homo sapiens para Sawyer y Maley (2005). Esto hace evidente 
que la utilización de términos como bell-, barrel-, dome- o funnel-shaped para definir la 
compleja morfología tridimensional torácica, aunque es útil para tener una imagen general de 
su forma, simplifican excesivamente la realidad tridimensional del conjunto torácico y han de 
ser usados con mucha cautela. El hecho de que la caja torácica de Homo sapiens haya sido 
tradicionalmente clasificada como barrel-shaped, también es un ejemplo de esta excesiva 
simplificación, ya que variaciones que alejan la caja torácica del barrel-shaped han sido 
encontradas en factores como ontogenia y dimorfismo, como se ve en los capítulos 4 y 5. Una 
discusión más extensa de los problemas con la terminología torácica se podrá encontrar 




CAPÍTULO II – OBJETIVOS DE LA TESIS 
 
 
La variabilidad morfológica de la caja torácica (tanto del todo torácico, como sus partes 
individuales) ha sido tradicionalmente poco estudiada en comparación con otros elementos 
esqueléticos (Gómez-Olivencia et al., 2009; véase capítulo 8). Esto aplica a todos los 
diferentes campos de conocimiento, desde la variabilidad intra-específica (dimorfismo sexual, 
ontogenia, anatomía funcional) hasta la variabilidad inter-específica (anatomía comparada y 
anatomía evolutiva). Los antecedentes indican por tanto una clara necesidad de un estudio 
exhaustivo cuantitativo del tamaño y la configuración tridimensional del tórax y sus 
variaciones en los citados campos. 
El objetivo de la presente tesis doctoral es, por tanto, llenar ese vacío de conocimiento, 
teniendo como base un objetivo general que es contribuir al conocimiento de la variabilidad 
morfológica de la caja torácica humana, así como sus implicaciones funcionales y 
evolutivas. 
Este, será desglosado en diferentes objetivos específicos dependiendo del área del 
conocimiento a investigar, los cuales son: 
1. Objetivo 1: contribuciones al conocimiento del desarrollo ontogenético de la 
caja torácica humana (véase capítulo 4: publicaciones nº 1 y 2). Trabajos previos 
han descrito cambios en la caja torácica durante la ontogenia, tanto en las 
dimensiones del conjunto torácico (anchura, altura) como en la disposición y forma 
de los elementos que la componen (Openshaw et al., 1984). Sin embargo, algunos 
autores han hipotetizado que las partes superior e inferior de la caja torácica están 
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morfológicamente integradas con el miembro superior en inferior respectivamente, 
a través de las cinturas pélvica y escapular (Jellema et al., 1993; Bastir, 2008; 
Schmid et al., 2013; Bastir et al., 2014a). Por lo tanto, se plantea la hipótesis de que 
la caja torácica pueda tener un desarrollo modular y que tórax superior e inferior 
tengan trayectorias ontogenéticas divergentes en cierto grado en función de esta 
integración diferencial. El principal objetivo de este punto será hacer un análisis 
morfológico detallado del desarrollo ontogenético de la caja torácica desde el 
nacimiento hasta la edad adulta, contrastando la hipótesis de la posible naturaleza 
modular del tórax humano (superior vs. inferior). 
 
2. Objetivo 2: contribuciones al conocimiento del dimorfismo sexual en la caja 
torácica humana (véase capítulo 5: publicaciones nº 3 y 4). El dimorfismo sexual 
es un potencial generador de variabilidad que ha sido observado en el esqueleto 
humano tanto a nivel craneal como post-craneal (Rosas y Bastir, 2002; Bulygina et 
al., 2006; Reno et al., 2003; Carlson et al., 2007; Kranioti et al., 2009). Respecto a 
la caja torácica, trabajos previos han propuesto la existencia de ciertos patrones 
morfológicos diferenciales en hombres y mujeres a través del uso de medidas 
tradicionales (Bellemare et al., 2003, 2006). Sin embargo, dado que la caja torácica 
en una estructura tridimensional compleja y a que las medidas tradicionales no 
recogen completamente la variabilidad en aspectos como la profundidad, la anchura 
o la altura relativa, el objetivo de este punto es realizar un estudio detallado del 
posible dimorfismo sexual de la caja torácica en su configuración tridimensional, 
contrastando dichas diferencias y profundizando en las posibles implicaciones 




3. Objetivo 3: contribuciones al conocimiento de la anatomía funcional de la caja 
torácica humana (véase capítulo 6: publicación nº 5). Una de las principales 
funciones de la caja torácica es dar soporte a la mecánica respiratoria, la cual es 
producida por la interacción de las costillas, las vértebras y los músculos 
respiratorios (De Troyer, 2005). Ha sido previamente observado por otros autores, 
que la variación en estos factores puede producir diferencias en la mecánica 
respiratoria del tórax, tanto superior como inferior (Franciscus y Churchill, 2002; 
West, 2012; Beyer et al., 2014). Sin embargo, el impacto de esta variación 
morfológica no ha sido totalmente estudiado hasta la fecha, por lo que en esta tesis 
se contrastará la hipótesis de la diferencia en la cinemática en el tórax superior e 
inferior. 
 
4. Objetivo 4: contribuciones al conocimiento de la anatomía comparada reciente 
de la caja torácica humana (véase capítulo 7: publicación nº 6). Desde los 
estudios basales de Adolf Schultz, se ha establecido una tipología dicotómica de 
morfología torácica en primates hominoideos (Schultz, 1960, 1963). De este modo, 
el término de caja torácica funnel-shaped ha sido usado para los géneros Pan, 
Gorilla y Pongo, mientras que el término de caja torácica barrel-shaped ha sido 
usado para los géneros Homo e Hylobates. Sin embargo, estudios preliminares 
(García-Martínez et al., 2013a) han observado que, aunque estos términos permiten 
obtener una idea global de la forma del tórax, sobre-simplifican la complejidad de 
la morfología torácica. Por lo tanto, el objetivo de este punto será hacer un análisis 
detallado de la morfología torácica en los géneros de hominoideos previamente 
mencionados, contrastando la hipótesis de la dicotomía morfológica funnel- vs. 
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barrel-shaped y observando a qué nivel torácico se hacen más notables las 
diferencias. 
 
5. Objetivo 5: contribuciones al conocimiento de la anatomía evolutiva de la caja 
torácica humana (véase capítulo 8: publicaciones nº 7 a 13 y resúmenes de 
congreso nº 1 y 2). Debido a la frágil naturaleza de los restos torácicos, el registro 
fósil es escaso y fragmentado, lo cual ha hecho más complicado estudiar la anatomía 
evolutiva de la caja torácica. Como en esta tesis se estudia la anatomía evolutiva a 
través de diferentes especies de homínidos, este objetivo será descompuesto en 
diferentes apartados. 
 
Objetivo 5a: contribuciones al conocimiento de la anatomía evolutiva 
en el género Australopithecus (publicación nº 7 y resumen en congreso 
nº 1). Aunque inicialmente fue propuesto que la caja torácica de 
Australopithecus, hipotéticos antecesores del género Homo, era 
caracterizada por una forma funnel-shaped (Schmid, 1983, 1991), recientes 
estudios cuestionan estos resultados (Latimer et al., 2016). De este modo, 
en esta tesis doctoral se hace la presentación de un resto de primera costilla 
de Australopithecus africanus hallada en las cuevas de Sterkfontein, 
Sudáfrica (publicación nº 7), y se contrastan, de manera preliminar, 
diferencias en el tórax superior e inferior en Australopithecus en un marco 
de anatomía comparada (resumen en congreso nº 1). 
 
Objetivo 5b: contribuciones al conocimiento de la caja torácica de 
homínidos del Pleistoceno Inferior (Homo ergaster y Homo antecessor), 
así como de la especie Homo naledi (publicación nº 8 y resumen de 
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congreso nº 2). La especie Homo ergaster fue inicialmente descrita con una 
forma corporal similar a Homo sapiens, lo que conllevaba una caja torácica 
en forma de barril o barrel-shaped (Jellema et al., 1993). Sin embargo, 
recientes trabajos preliminares sobre la caja torácica de este individuo ponen 
en duda esta teoría (García-Martínez et al., 2013b), lo que es reforzado por 
la morfología de otro homínido del Pleistoceno Inferior, Homo antecessor 
(resumen de congreso nº2). Otra especie, morfológicamente afín a Homo 
ergaster y erectus, de cronología incierta, también podría arrojar luz sobre 
la morfología evolutiva de la caja torácica. En este punto se hace la 
descripción y análisis de los restos torácicos de Homo naledi (publicación 
nº 8) y se lleva a cabo un estudio detallado de la morfología costal de 
homínidos del Pleistoceno Inferior, Homo ergaster y Homo antecessor, 
contrastando diferencias en el tórax superior e inferior (resumen de congreso 
2). 
 
Objetivo 5c: contribuciones al conocimiento de la caja torácica 
Neandertal y sus implicaciones funcionales y evolutivas (publicaciones 
nº 9-12). Es aceptado que la caja torácica Neandertal era más voluminosa 
que la de humanos modernos (Franciscus y Churchill, 2002; Weinstein, 
2008; Gómez-Olivencia et al., 2009), lo que podría ser debido a un patrón 
morfológico arcaico, a una adaptación a altos requerimientos energéticos, a 
una adaptación a climas fríos o a varios de estos factores en combinación. 
En este punto, en esta tesis se presenta el material torácico (tanto vertebral 
como costal) del yacimiento asturiano de El Sidrón (Asturias, España; 
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49,000 años de antigüedad), y se contrasta la hipótesis de diferencias en 
tamaño y forma de la caja torácica entre Neandertales y humanos modernos. 
Ya que estos objetivos específicos se alcanzan a través de un compendio de 
publicaciones, para un seguimiento más fácil se ha recogido en la Tabla 1, información de los 
capítulos que corresponden a cada objetivo, así como las publicaciones que contiene cada 
capítulo. 
 Capítulo Publicaciones Paginación en la tesis 
Objetivo 1 Capítulo 4 Publicaciones nº 1 y 2 64-96 
Objetivo 2 Capítulo 5 Publicaciones nº 3 y 4 98-124 
Objetivo 3 Capítulo 6 Publicación nº 5 126-135 
Objetivo 4 Capítulo 7 Publicación nº 6 137-186 
Objetivo 5a Capítulo 8 Publicación nº 7 y resumen congreso nº 1 188-195 
Objetivo 5b Capítulo 8 Publicación nº 8 y resumen congreso nº 2 197-223 
Objetivo 5c Capítulo 8 Publicaciones nº 9, 10, 11 y 12 225-339 
Tabla 1: objetivos, capítulos donde esos objetivos son alcanzados, así como las publicaciones que contiene cada 





CAPÍTULO III – MATERIAL Y MÉTODOS 
 
 
Capítulo 3.1 Material. 
El material empleado para la elaboración de la presente tesis doctoral, comprende tanto 
cajas torácicas en conexión anatómica como costillas y vértebras individuales. Aunque en este 
capítulo se explica la muestra utilizada para llevar a cabo cada objetivo, dada la variedad de la 
muestra utilizada para el desarrollo de la presente tesis doctoral, dentro de cada publicación se 
detallará información más concreta. Es importante señalar que, cuando los datos fueron 
extraídos de pacientes hospitalarios, estos fueron anonimizados para cumplir con la 
Declaración de Helsinki (Goodyear et al., 2007). 
Para alcanzar el objetivo 1 (Contribuciones al conocimiento del desarrollo 
ontogenético de la caja torácica humana; capítulo 4: publicaciones nº 1 y 2), se emplearon 
modelos 3D de cajas torácicas de sujetos hospitalarios, cuyo rango de edad comprende desde 
neonatos hasta adultos, obtenidos a través de tomografía axial computarizada (TAC). A la hora 
de hacer el estudio, se tuvo en cuenta que el motivo del escaneo de los individuos no fuese 
ninguna afección asociada al sistema respiratorio, descartando de este modo cualquier 
variación de la morfología torácica debida a factores patológicos. Todos los pacientes fueron 
escaneados en posición supina en el Hospital Universitario de Innsbruck (Austria), excepto tres 
individuos neonatos que fueron escaneados en el Hospital Universitario de Burdeos (Francia), 




Para alcanzar el objetivo 2 (Contribuciones al conocimiento del dimorfismo sexual 
en la caja torácica humana; capítulo 5: publicaciones nº 3 y 4), se emplearon dos muestras 
diferentes. La primera de ellas, empleada para la publicación nº 3, consta de 239 vértebras 
torácicas individuales pertenecientes a 24 individuos adultos no patológicos de sexo conocido 
(12 individuos masculinos y 12 femeninos), cuyas edades variaban entre los 20 y 42 años de 
edad. Estos restos se encuentran depositados en la Escuela de Medicina Legal de la Universidad 
Complutense de Madrid (Madrid, España). Para este estudio, únicamente se seleccionaron 
vértebras T1-T10 debido a que las vértebras T11 y T12 carecen de algunas estructuras como 
las facetas articulares de los procesos transversos, por lo que sus landmarks no son 
estrictamente homologables a los de las vértebras T1-T10. Para la publicación nº 4, se usaron 
modelos 3D obtenidos a partir de datos de TAC de cajas torácicas de 42 individuos adultos (18 
individuos masculinos y 24 femeninos) cuya edad variaba entre los 40 y los 67 años de edad. 
Los individuos fueron escaneados en el Hospital Universitario de La Paz (Madrid, España), 
previamente a esta tesis doctoral, como grupo control (sano) para la comparación con 
individuos con afecciones respiratorias. Por lo tanto, patologías que pudiesen afectar a la 
morfología torácica estaban totalmente descartadas. 
Para el desarrollo del objetivo 3 (Contribuciones al conocimiento de la anatomía 
funcional de la caja torácica humana; capítulo 6: publicación nº 5)”, se usaron modelos 3D 
obtenidos a partir de datos de TAC de cajas torácicas de 20 individuos adultos (16 masculinos 
y 4 femeninos) escaneados tanto en inspiración máxima como en espiración máxima, cuya 
edad oscilaba entre los 40 y 67 años de edad. 
Para llevar a cabo el objetivo4 de esta tesis doctoral (Contribuciones al conocimiento 
de la anatomía comparada reciente de la caja torácica humana; capítulo 7: publicación 
nº 6), se emplearon modelos 3D obtenidos a partir de TAC de cajas torácicas de diferentes 
primates adultos de la Superfamilia Hominoidea, los cuales fueron escaneados en posición 
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supina. Concretamente, fueron empleados 10 Homo sapiens, 5 Gorilla gorilla, 10 Pan 
troglodytes, 4 Pongo pygmaeus y 4 hilobátidos (2 Hylobates lar, 1 Hylobates agilis, 1 
Symphalangus syndactylus). Los datos de imagen médica procedentes de hominoideos no 
humanos están disponibles online en Kyoto University Primate Research Institute (Kupri; 
http://dmm.pri.kyoto-u.ac.jp), mientras que los datos de Homo sapiens utilizados en el presente 
capítulo provienen tanto del Hospital Universitario de La Paz (Madrid, España) como del 
Hospital Universitario de Innsbruck (Innsbruck, Austria). 
Finalmente, con respecto a la muestra empleada para llevar a cabo el objetivo 5 de la 
presente tesis doctoral (Contribuciones al conocimiento de la anatomía evolutiva de la caja 
torácica humana; capítulo 8: publicaciones nº 7 a 13 y resúmenes de congreso 1 y 2), se 
utilizó una muestra diferente para los objetivos específicos 5a, 5b y 5c. 
Para llevar a cabo el objetivo 5a (Contribuciones al conocimiento de la 
anatomía evolutiva en el género Australopithecus; publicación nº 7 y resumen en 
congreso nº 1), se utilizaron costillas individuales de primates hominoideos no 
humanos (Pongo, Pan, Gorilla e hilobátidos), así como de humanos de poblaciones 
europeas y africanas. Respecto a la muestra fósil, para la publicación nº 7 se empleó un 
fragmento de primera costilla de Australopithecus africanus, Stw-670, el cual es 
presentado y estudiado en un marco comparado en esta tesis doctoral, así como modelos 
3D de las primeras costillas de los fósiles A.L.288-1 (Australopithecus afarensis), MH1 
y MH2 (Australopithecus sediba) y KNM-WT 15000 (Homo ergaster). Para el resumen 
en congreso nº 1 se utilizó el material costal completo de Australopithecus sediba 




Para llevar a cabo el objetivo 5b (Contribuciones al conocimiento de la caja 
torácica de homínidos del Pleistoceno Inferior, así como de la especie Homo naledi; 
publicación nº 8 y resumen en congreso nº 2), se utilizó un marco comparado de 
Homo sapiens tanto europeos como africanos y de Pan troglodytes, cuyas edades 
comprenden desde el estado juvenil hasta el estado adulto. Respecto al material fósil, 
para la publicación nº 8 se empleó todo el material axial de la especie Homo naledi, que 
es presentado en esta tesis doctoral, así como los fósiles de Australopithecus africanus 
(Sts-14), Australopithecus afarensis (A.L.288-1) y Homo ergaster (KNM-WT 15000). 
Con respecto a los fósiles empleados en el resumen en congreso nº 2, se utilizaron 
moldes de alta calidad del esqueleto costal de Homo antecessor, así como modelos 3D 
obtenidos de TAC de las costillas originales del Homo ergaster KNM-WT 15000. 
Finalmente, para el desarrollo del objetivo 5c, “Contribuciones al 
conocimiento de la caja torácica Neandertal y sus implicaciones funcionales y 
evolutivas (publicaciones nº 9-12)”, se emplearon diferentes muestras comparativas 
de Homo sapiens europeos. Respecto a la muestra de fósiles, se emplearon modelos 3D 
del material costal y vertebral de diferentes individuos Neandertales como La Chapelle-
aux-Saints 1, Kebara 2, Shanidar 3, Tabun 1, La Ferrassie 1 y 6, así como el material 
original del yacimiento asturiano de El Sidrón, el cual es presentado en los artículos nº 




Capítulo 3.2 Métodos. 
Capítulo 3.2.1 Antropología virtual 
La Antropología virtual (virtual anthropology) es el análisis tridimensional de objetos 
antropológicos dentro de un entorno virtual, como un computador (Weber et al., 1998). Más 
concretamente, se conoce con este nombre al enfoque multidisciplinar del estudio de la 
morfología de los seres humanos, sus ancestros y sus parientes cercanos en 3 o 4 dimensiones, 
espacio o espacio-tiempo (Weber, 2015). El término multidisciplinar hace referencia a que la 
Antropología virtual hace uso herramientas que provienen de diferentes disciplinas como la 
Antropología, la Paleontología, la Primatología, la Medicina, las Matemáticas, la Estadística y 
la Ciencia Computacional. 
El término Antropología virtual fue acuñado a mitad de los años 90, pero no fue hasta 
1998 cuando este término fue por primera vez publicado desde una perspectiva de Antropología 
física (Weber et al., 1998). Aunque otros términos como “Paleoantropología asistida por 
computador” (computer-assisted paleoanthropology) también se han utilizado para referirse a 
la misma herramienta (Zollikofer et al., 1998), ha sido más extendido el término Antropología 
virtual, por lo que en la presente tesis doctoral será el término utilizado (bajo la abreviatura de 
AV, de aquí en adelante). 
Con respecto al uso de estas técnicas, el pionero en la aplicación de métodos 
radiológicos en homínidos fósiles (aunque no en un contexto tridimensional) fue Gorjanović-
Kramberger (1902), quién publicó la anatomía interna de los fósiles del yacimiento Neandertal 
de Krapina (Croacia) sólo 7 años después del descubrimiento de los rayos X (Röntgen, 1895). 
Fleagle y Simons (1982) fueron los primeros en utilizar tecnología de TAC para estudiar la 
sección transversal del húmero de Aegyptopithecus (35-38 millones de años; según Kay et al., 
1981). A raíz de este trabajo, otra serie de artículos se fueron sucediendo a lo largo de los años 
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80 y 90 empleando técnicas de obtención de datos cada vez más avanzadas (Conroy y Vannier, 
1984; Wind, 1984; Seidler et al., 1992; Spoor et al., 1994; Zollikofer et al., 1995) hasta llegar 
a la actualidad, donde las técnicas de AV se aprecian en alguna vertiente de gran parte de los 
estudios paleoantropológicos que se realizan (Weber y Bookstein, 2011). 
La principal diferencia entre la AV y la Antropología clásica, es que en la AV se trabaja 
fundamentalmente con objetos virtuales, derivados de la obtención de modelos 3D a través de 
TAC o escáner de superficie (ver detalles más adelante), en vez de con objetos físicos. Aunque 
el estudio del objeto en cuestión en un entorno virtual (3D) no reemplaza en absoluto el estudio 
del objeto físico (observación personal), este conlleva una serie de ventajas relevantes, que 
Weber (2015) describe como cinco, pero que pueden resumirse en las siguientes tres. 
1. En los casos de utilización del TAC, al tener acceso a las partes internas (no visibles) 
del objeto, nos va a permitir acceder (tras un procesado de imágenes virtual) a 
estructuras ocultas como los senos, el esmalte de los dientes o las cavidades 
medulares de los huesos. En pacientes vivos, el TAC nos va a permitir acceder y 
obtener modelos virtuales de huesos y órganos internos como los pulmones, el 
corazón o el cerebro. 
2. Se puede disponer de una copia virtual permanente (accesible desde cualquier lugar 
a través de memorias extraíbles o servidores online) de los modelos 3D de los datos 
a utilizar. Por lo tanto, la dependencia obligada de un lugar físico y permanente de 
trabajo queda parcialmente anulada. 
3. La posibilidad de obtener gran cantidad de medidas (tanto lineales como 
tridimensionales) de la geometría del objeto sin la necesidad de ningún instrumento 
físico, así como la posibilidad de visualizar de manera muy intuitiva los resultados 
obtenidos a través de deformaciones de modelos 3D. 
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Recientes trabajos han propuesto una división de la AV en 6 áreas operacionales 
(Weber y Bookstein, 2011; Weber, 2015): digitalizar, descubrir/desvelar, comparar, 
reconstruir, materializar y compartir, las cuales se resumen brevemente a continuación: 
1. Digitalizar. 
La digitalización es el primer paso, pero también el más importante ya que da pie al 
resto de ellos. Consiste en la transferencia de un objeto físico al mundo virtual. Los modelos 
virtuales se obtienen fundamentalmente a través de dos mecanismos: escáneres de superficie, 
cuando únicamente estamos interesados en obtener un modelo que recoja la forma (y en 
ocasiones también el color) del objeto que nos interesa; TAC, micro-TAC o Sincrotrón, cuando 
estamos interesados en obtener también información de la estructura interna del objeto. En 
ocasiones, el interés en recoger o no la parte interna del objeto no es el único factor a tener en 
cuenta a la hora de elegir entre TAC o escáner 3D, sino que otros factores como el coste, el 
tamaño del objeto, la resolución que queremos obtener, la disponibilidad de los aparatos, etc., 
son factores de relevancia. 
Los modelos 3D de superficie, como los utilizados para las publicaciones nº 7-8 y nº 
10-13 de la presente tesis doctoral, se basan en la creación de modelos 3D a partir de nubes de 
puntos en un entorno virtual obtenidos a partir de la superficie del objeto físico. Aunque hay 
diferentes tipos de escáneres, los más usados en Paleoantropología (ya que son máquinas 
relativamente ligeras, portables y que permiten obtener modelos 3D de gran calidad) son los 
escáneres ópticos y láser. El escáner óptico, o de luz estructurada, proyecta un patrón de luz en 
el objeto y analiza la deformación del patrón para generar la geometría del objeto en cuestión 
mediante algoritmos matemáticos complejos. El patrón de deformación suele ser una 
cuadrícula bidimensional o un modelo de líneas y tiene la ventaja de que son escáneres 
relativamente rápidos, comparados con los escáneres láser. El escáner láser, proyecta un haz 
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de luz láser sobre el objeto y usa una cámara para captar la ubicación de dicho punto al rebotar 
en el objeto escaneado, de modo que va reconociendo puntos en la superficie del mismo. 
Posteriormente, los puntos son unidos mediante triangulación, y la suma de los triángulos 
generados va creando la malla tridimensional del objeto en el entorno virtual. 
Los modelos 3D obtenidos a través de TAC, como los utilizados en las publicaciones 
nº 1-6 y nº 9 de la presente tesis doctoral, se basan en el uso de imágenes médicas. 
Concretamente, los métodos tomográficos se basan en la combinación de un grupo de imágenes 
2D, denominadas porciones o slices, que pueden dar lugar a un modelo 3D. Los TAC están 
basados en el uso de la tecnología de rayos X, donde se emite radicación a un objeto a través 
de un tubo de rayos X, los cuales penetran el objeto en diferente grado dependiendo de la 
densidad del mismo, y los restantes son absorbidos por una placa que se localiza detrás del 
objeto, donde son recogidas (Brant y Helms, 2012; Bushberg et al., 2012; Weber, 2015). Dado 
que los diferentes materiales absorben en diferente grado los rayos X, esto va a ser reflejado 
directamente en la imagen 2D generada en la producción de diferentes escalas de grises acorde 
al diferente grado de absorción de los diferentes materiales (Bushberg et al., 2012). Las láminas 
2D, que en combinación darán lugar al objeto 3D, están compuestas (como si de un mapa de 
bits se tratase) de pequeñas porciones con diferentes valores tonales, que reciben el nombre de 
voxels. La diferencia entre un pixel y voxel es que estos últimos contienen información 
volumétrica, ya que los voxels tienen un grosor determinado (proporcionado por la máquina 
que realiza el TAC). A lo largo del grupo de imágenes 2D, utilizando diferentes softwares de 
procesado de imagen médica, podremos seleccionar los voxels de cada imagen que tienen la 
misma densidad de modo que, al ser extraídos a lo largo del grupo de imágenes, podremos 




En los escáneres médicos, como los usados para obtener los datos de las publicaciones 
anteriormente mencionadas, el objeto (paciente en este caso) se mantiene inmóvil sobre una 
placa y es el sistema tubo-detector el que rota en torno al mismo. Estos escáneres tienen una 
resolución de entre 1 y 0,5 milímetros (Brant y Helms, 2012). Una mayor resolución se puede 
obtener a través de la tecnología del micro-TAC y del Sincrotrón, pudiendo alcanzar 
resoluciones hasta de 1 micra para el micro-TAC y de 0,7 micras para el Sincrotrón (Ritman, 
2004; Burghardt et al., 2011; Sánchez et al., 2012). En estas últimas, a diferencia del TAC 
médico, es el objeto es el que rota dentro de la máquina y el sistema tubo-detector se mantiene 
fijo. Como limitación, hay que señalar que las tecnologías del micro-TAC y el Sincrotrón han 
sido diseñadas para el escaneo de objetos de tamaño reducido y el tiempo de escaneo es mucho 
mayor que en el caso de los escáneres médicos. 
Otro tipo de tecnología proveniente del campo de la imagen médica que es usado en 
Paleoantropología, es la tomografía por resonancia magnética (RM). Como limitación clara 
cabe señalar que la RM está diseñada para la observación de datos de tejidos blandos, por lo 
que su uso con fósiles o material esquelético es nulo. Sin embargo, sirve como método para 
obtener modelos de tejidos blandos de pacientes vivos, como los pulmones, el corazón o el 
cerebro. La gran ventaja es que, al no trabajar con rayos X, no es perjudicial para el sujeto 
escaneado, como sí lo es la tecnología de TAC. Al no ser usado este tipo de tecnología en la 
presente tesis doctoral, no se profundizará más en ella, pero se puede encontrar información 
más detallada en Edelman y Warach (1993). 
2. Descubrir/desvelar. 
Como se ha comentado, las técnicas tomográficas permiten el estudio de partes internas 
que no pueden ser recogidas mediante escáneres de superficie, teniendo la gran ventaja de que, 
al trabajar en el espacio virtual, el objeto original ni se modifica ni se destruye para acceder a 
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sus partes internas. Por ejemplo, se han usado técnicas de segmentación para obtener 
estructuras internas como los canales semicirculares del oído interno (Spoor et al., 1994), la 
dentina de los dientes (Skinner et al., 2008) o incluso para realizar una disección virtual de 
momias con el fin de evitar alterar el objeto original (Lynnerup, 2003). 
Otra variante es la preparación electrónica de fósiles, donde el objetivo es extraer, de 
manera virtual mediante técnicas de segmentación, el elemento deseado de una matriz en la 
que se encuentra embebido (Zollikofer y Ponce de León, 2005; Benazzi et al., 2011a; Bolliger 
et al., 2012). De nuevo, la gran ventaja es que el fósil original permanece intacto durante todo 
el proceso de segmentación virtual. El inconveniente es que, en ocasiones, cuando la densidad 
del fósil y de la matriz son muy similares, la segmentación mediante la diferenciación de 
escalas de grises se vuelve una tarea de gran dificultad. 
3. Comparar. 
Una vez que han sido obtenidos los modelos 3D, suele recurrirse normalmente al uso 
de técnicas comparativas para poder estudiarlos y contrastar hipótesis científicas. Sin embargo, 
las técnicas de comparación de especímenes varían enormemente en función de las preguntas 
de investigación a resolver, aunque como común denominador comparten la necesidad de 
cuantificación de la forma de los objetos bajo estudio. Las técnicas de cuantificación y análisis 
varían desde el uso de medidas tradicionales o de matrices de distancias euclídeas (Lele y 
Richtsmeier, 1991), hasta métodos de cuantificación complejos como los análisis de Fourier 
(Kuhl y Giardina, 1982) o las técnicas de MG 3D, las cuales están basadas en el uso de 
estadística multivariante y de coordenadas geométricas tridimensionales, son las empleadas 
fundamentalmente para el desarrollo de la presente tesis doctoral. Dichas técnicas serán más 
profundamente explicadas en el siguiente apartado de este capítulo, así como en la sección 




Dado que en AV, y concretamente en Paleoantropología, se precisa del uso de fósiles 
para realizar los estudios, es importante señalar que algunos fósiles en ocasiones se encuentran 
deformados, fragmentados o alterados de otro modo, generalmente debido a los procesos de 
fosilización o a los procesos de excavación o manipulación. Por lo tanto, en muchas ocasiones 
es necesaria la reconstrucción del fósil antes te poder medir y analizarlos. Según Weber (2015) 
existen 4 tipos de alteraciones que se pueden observar en los fósiles: 
- Alteración tipo 1: cuando un objeto se encuentra fragmentado, pero todos (o casi 
todos) sus fragmentos están presentes y bien preservados, por lo que se puede 
restaurar nuevamente usando adhesivos específicos para esa tarea. 
- Alteración tipo 2: cuando hay una parte de un objeto ausente, pero la parte 
preservada se encuentra en buen estado (como por ejemplo una costilla a la que le 
falta la cabeza costal). 
- Alteración tipo 3: cuando un objeto no está fragmentado, pero presenta una 
deformación que altera su morfología original, lo cual suele ser debido a las 
presiones geológicas durante los procesos postdeposicionales. 
- Alteración tipo 4: cuando un objeto se encuentra bien preservado, pero no es 
accesible debido a que se encuentra embebido en algún tipo de matriz que lo oculta 
parcial o completamente. 
Aunque estas alteraciones pueden aparecer aisladas, lo más frecuente es que puedan 
darse varias al mismo tiempo, siendo más fiables las reconstrucciones cuando se dan 
alteraciones del tipo 1 y 4 /Weber, 2015). Cuando se dan alteraciones del tipo 2 y 3 habremos 
de recurrir a la estimación, por lo que siempre habrá que asumir cierto margen de error, ya que 
este tipo de estimaciones incluyen asunciones de similitud morfológica tomando datos 
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comparativos. Por lo tanto, en las reconstrucciones virtuales, más marcadamente en los casos 
de alteraciones tipo 2 y 3, siempre tendremos estimas de reconstrucción con un parecido 
determinado al objeto original, pero nunca podremos tener completa confianza de que la 
reconstrucción sea completamente fiel al original (Weber, 2015; Gunz et al., 2009). 
A pesar de esta limitación, la reconstrucción virtual tiene una ventaja frente a la 
reconstrucción física. Esta última está basada en la experiencia anatómica del restaurador, la 
cual (aunque pueda ser amplia) siempre estará condicionada por la subjetividad del mismo. Sin 
embargo, se pueden utilizar otras técnicas cuando se usan métodos de reconstrucción virtual, 
como por ejemplo la reconstrucción geométrica (Weber et al., 2003; Neubauer et al., 2004; 
Gunz et al., 2009). En este caso, se llevaría a cabo una reconstrucción estadística del fósil 
utilizando la información morfológica de un individuo de referencia, el cual puede ser un 
individuo del que sepamos que tiene afinidad morfológica con el fósil a estudiar o, idealmente, 
la media de una población que tenga afinidad morfológica con el mismo. Para estimar las partes 
perdidas del individuo objetivo, se utilizarían algoritmos de deformación (como el de 
minimización de la bending energy; véanse detalles más adelante) utilizando la información de 
las partes preservadas del mismo, en función de la localización de los landmarks del individuo 
referencia. También se pueden realizar otros tipos de reconstrucción a partir de regresiones 
multivariantes, utilizando la información de landmarks de individuos de una muestra completa 
(usada como referencia) para estimar landmarks del individuo objetivo. 
5. Materializar. 
La tecnología de prototipado rápido para la impresión de modelos 3D proviene de la 
tecnología industrial de los años 80. Esta tecnología, aplicada a la AV permite la creación de 
réplicas físicas de fósiles o elementos esqueléticos a través de la impresión física de modelos 
tridimensionales previamente adquiridos mediante las técnicas anteriormente mencionadas. 
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Para la impresión de los modelos 3D, se suele recurrir a lo que se denomina estereolitografía, 
la cual se basa en la construcción de un objeto 3D mediante la adición de finas capas de un 
material de impresión (plástico, resina, etc.), que varía en función de la impresora y del objeto 
a imprimir. De este modo, la suma de las capas va a ir generando el objeto 3D. El primer trabajo 
que utilizó esta tecnología con fines antropológicos fue el de Seidler et al. (1992) sobre el 
cráneo del individuo de la Edad del Cobre conocido como “Ötzi”. Según Weber (2015), las 
principales ventajas de los métodos de prototipado rápido en AV son los siguientes: 
- No se necesita molde físico del objeto del que se quiere hacer el molde. 
- No es una técnica invasiva en ningún momento del proceso, por lo que no se precisa 
de contacto con el objeto original. 
- Los modelos pueden ser impresos a cualquier escala, permitiendo la impresión de 
objetos de gran tamaño en escala reducida, y viceversa. 
6. Compartir. 
La generación masiva de modelos 3D de fósiles humanos que se está produciendo en 
la actualidad está permitiendo que compartir bases de datos y modelos 3D sea una práctica 
extendida entre la comunidad científica. Esta práctica resta dependencia al investigador de 
acudir al lugar físico donde se hallan los fósiles, lo cual puede ser costoso en algunos casos 
(observación personal). De tal manera se está incrementando el hecho de compartir este tipo 
de datos 3D, hasta el punto de que en la actualidad existen servidores web donde se pueden 
encontrar y descargar modelos 3D de fósiles o primates actuales con fines educativos o 
científicos. Algunos ejemplos de bases de datos de modelos 3D serían KUPRI1, NESPOS2, 
African fossils3 o Morphosource4, donde recientemente se han hecho disponibles gratuitamente 
los modelos 3D de los fósiles de Homo naledi y Australopithecus sediba, donde el autor de la 
presente tesis doctoral ha contribuido junto con su director. Dentro de este punto, es importante 
resaltar que el hecho de poner accesible para toda la comunidad científica modelos 3D de 
1 www.dmm.pri.kyoto-u.ac.jp; 2 www.nespos.org; 3 www.africanfossils.org; 4 www.morphosource.org) 
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fósiles, es una práctica que no es aceptada por toda la comunidad científica, y que está 
actualmente en debate. Esto se debe a que, algunos investigadores opinan que todo el esfuerzo 
económico y de tiempo invertido en conseguir esos modelos 3D puede verse devaluado al 
poner un acceso libre y gratuito para estos fósiles. 
Capítulo 3.2.2. Morfometría geométrica 3D y el uso de sliding semilandmarks. 
La morfometría geométrica (MG) 3D se basa en la cuantificación de la forma de una 
estructura, la cual es capturada mediante coordenadas cartesianas de puntos anatómicos 
concretos (hitos o landmarks) en un espacio bidimensional o tridimensional (Bookstein, 1991), 
los cuales habrán de ser homólogos en todos los individuos de la muestra. Una de las grandes 
ventajas de este método es que permite un análisis estadístico del tamaño y la forma por 
separado, ya que, en MG, la morfología de un objeto se descompone en tamaño (size) y forma 
(shape). Según la definición tradicional de Kendall (1977), forma es “toda la información 
geométrica que resulta de eliminar los efectos de la posición, escalado y rotación de un objeto”, 
de tal manera que las posiciones relativas entre los landmarks no varían, pero la posición 
absoluta sí lo hace, permitiéndonos de este modo estudiar la forma “pura” de un objeto 
(Kendall, 1977). A este proceso se le denomina superposición de Procrustes (Zelditch, 2012). 
Respecto al tamaño, en MG es empleado el llamado tamaño del centroide (centroid size), que 
se define por la raíz cuadrada de la suma de las distancias al cuadrado desde un grupo de 
landmarks al centroide que definen (Zelditch et al., 2004). Este centroide es resultante de la 
media de las coordenadas de todos los landmarks en X, Y, Z.                     
Respecto a los landmarks, tradicionalmente se han definido tres diferentes tipos de 
landmarks según su localización espacial (tipos I, II y III), sumados a los llamados 
pseudolandmarks y semilandmarks (Zelditch et al., 2004). Aunque este enfoque ha sido el 
clásicamente usado para discernir tipos de landmarks, recientes estudios evitan el empleo de 
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esa tipología y utilizan únicamente los términos landmark, para puntos claramente discernibles 
y homologables geométrica y biológicamente, y semilandmark, para el resto de puntos donde 
la homología es deficiente o cuestionable, en diferente grado (Gunz y Mitteroecker, 2013). 
Para solucionar el problema de la deficiente homología biológica entre los 
semilandmarks que supuestamente deberían ser homólogos, se ha desarrollado la metodología 
del sliding semilandmark durante las últimas décadas (Bookstein, 1991, 1997; Gunz et al., 
2005, 2009; Gunz y Mitteroecker, 2013; Mitteroecker y Gunz, 2009), la cual consigue la 
homología entre semilandmarks mediante algoritmos matemáticos. Para ello, han sido 
desarrollados dos métodos diferentes (Pérez et al., 2006; Gunz y Mitteroecker, 2013): el sliding 
para de alcanzar la mínima energía de deformación o bending energy respecto a una referencia 
(Bookstein, 1991, 1997; Green, 1996; Bookstein et al. 2002) y el sliding para alcanzar la 
mínima distancia Procrustes respecto a una referencia (Sampson et al. 1996; Bookstein et al. 
2002; Sheets et al. 2004). La primera está basada en el sliding mediante deformación de thin-
plate-spline (Bookstein, 1991) mientras que la segunda está basada en la superposición 
Procrustes (Rohlf y Slice, 1990). 
El thin-plate-spline (TPS) es un algoritmo de interpolación que sirve para visualizar 
diferencias en forma entre dos especímenes, de modo que se mide la cantidad de deformación 
necesaria para deformar un set de coordenadas tomado como objetivo en otro conjunto de 
coordenadas tomado como referencia. Esto se cuantifica como energía de deformación 
(bending energy) necesaria para conseguir esta tarea, mediante el uso de modelos matemáticos 
que provienen de la Ingeniería Industrial (Bookstein, 1991). La ventaja del TPS es que permite 
visualizar las deformaciones de la forma, no sólo en deformaciones del set de coordenadas, 
sino de mallas 3D asociadas a las coordenadas, lo cual hace la comprensión y la visualización 
de los resultados muy intuitiva. 
 62 
 
La distancia Procrustes entre dos especímenes es una medida que cuantifica diferencias 
en forma entre dos objetos mediante la superposición Procrustes y el cálculo de la raíz cuadrada 
de la suma de las distancias entre sus landmarks homólogos al cuadrado. Una mayor distancia 
Procrustes entre dos formas vendrá definida por una mayor distancia entre landmarks 
homólogos de esos conjuntos de coordenadas y, por lo tanto, significará una mayor diferencia 
morfológica. El método de sliding seguido en la presente tesis doctoral ha sido el de minimizar 
la bending energy entre los individuos target y la referencia. 
La principal diferencia entre ambos enfoques es que la bending energy tiene en cuenta 
todos los landmarks y semilandmarks para calcular la energía de deformación como un todo o 
conjunto, y el sliding de cada semilandmark está influenciado por el sliding de los landmarks 
y semilandmarks adyacentes. Sin embargo, mediante el enfoque de la reducción de la distancia 
Procrustes, cada semilandmark hace el sliding separadamente y no está influenciado por la 
posición de los landmarks y semilandmarks adyacentes. Por lo tanto, potencialmente, al hacer 
el sliding mediante este enfoque, puede llegar incluso a darse el caso de que un semilandmark 
rebase un landmark, lo que, mediante el enfoque de la bending energy, sería imposible. 
Sea cual sea el proceso utilizado, para que el sliding sea posible en términos 
matemáticos, los semilandmarks de curva deben deslizarse a lo largo de líneas tangentes a su 
curva, mientras que los semilandmarks de superficie se deslizan a lo largo de planos tangentes 
a su superficie (Gunz y Mitteroecker, 2013). Después de cada proceso de sliding, los 
semilandmarks han de proyectarse en la superficie para evitar que durante el proceso de sliding 




Figura 9: Proceso de sliding de semilandmarks de curva a lo largo de las rectas tangentes, donde se muestra a) 
semilandmarks en su posición original; b) semilandmarks después del sliding; c) semilandmarks proyectados de 
nuevo en la superficie. Modificado de Gunz y Mitteroecker (2013). 
Es recomendable repetir del proceso del sliding dos veces para optimizar al máximo la 
posición de los puntos: en primer lugar, tomando como referencia cualquier individuo de la 
muestra a digitalizar (arbitrariamente) y, en segundo lugar, un segundo sliding debe ser 
realizado tomando como referencia la forma del individuo medio de la muestra (Gunz et al., 
2009; Gunz y Mitteroecker, 2013). Después de todo este proceso, se conseguirá una homología 
que no es como la tradicional homología punto-punto, sino que este criterio puede ser extendido 
a una homología curva-curva o incluso superficie-superficie. 
Finalmente, hay que señalar que una de las principales aplicaciones del uso de sliding 
semilandmarks es la de la estimación de puntos perdidos o missing data. Cuando estamos ante 
estructuras simétricas, en algunos casos se puede recurrir al uso de la simetría bilateral y la 
imagen especular para realizar la reconstrucción del espécimen (Zollikofer et al., 2005; Ponce 
de León et al., 2008; Gunz et al., 2009; Weber y Bookstein, 2011; O’Higgins et al., 2011). Sin 
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embargo, cuando las partes están ausentes en ambos laterales o estamos ante una estructura que 
no es simétrica, se puede recurrir a la estimación mediante el uso de sliding semilandmarks 
(Gunz, 2009). 
Es importante señalar, en relación con estos aspectos, que el proceso normal del sliding 
ya se puede considerar como una estimación de datos perdidos per se, ya que en los 
semilandmarks de curva se estima la posición de una coordenada (a lo largo de la recta 
tangente) y en los de superficie se estiman 2 coordenadas (a lo largo del plano tangente). En el 
caso de la estimación de casos perdidos anteriormente mencionado, se pretenden estimar las 3 
coordenadas (Gunz, 2009). 
Es este caso el enfoque más recurrente ha sido el de la estimación a través de TPS. 
Según este, las coordenadas del individuo de referencia, donde todos los landmarks y 
semilandmarks están presentes, es utilizado a través de una función de interpolación para 
calcular los datos faltantes del espécimen objetivo utilizando la información de la referencia, 
de modo que la energía de deformación se minimice al máximo (Gunz et al., 2009). 
A la hora de saber cómo de precisa es una estimación de datos perdidos, es importante 
tener en cuenta la información de los landmarks de la referencia para calcular los landmarks 
faltantes en la estructura en cuestión. Por lo tanto, cuantos más landmarks se tengan en torno a 
la estructura faltante, más información morfológica se tendrá y más precisión tendrá la 
estimación de estructuras perdidas (Gunz et al., 2009; Gunz y Mitteroecker, 2013). Otro 
método para ganar exactitud en la estima de datos perdidos es la creación de diferentes estimas 
utilizando diferentes individuos posibles como referencia. De este modo, tendremos diferentes 
estimas de la misma estructura y podremos tener cubierta de cierta manera la incertidumbre en 




CAPÍTULO IV – RESULTADOS: VARIABILIDAD 
ONTOGENÉTICA DE LA CAJA TORÁCICA HUMANA 
 
 
Los resultados obtenidos en referencia al objetivo 1, “Contribuciones al 
conocimiento del desarrollo ontogenético de la caja torácica humana”, han sido 
íntegramente publicados en los siguientes artículos: 
Bastir, M., García Martínez, D., Recheis, W., Barash, A., Coquerelle, M., Ríos, L., 
Peña-Melián, Á., García Río, F., O’Higgins, P., 2013. Differential growth and development of 
the upper and lower human thorax. PLoS One 8, e75128. 
DOI: http://dx.doi.org/10.1371/journal.pone.0075128 
García-Martínez, D., Recheis, W., Bastir, M., 2016. Ontogeny of 3D rib curvature and 
its importance for the understanding of human thorax development. American Journal of 







































































Table 1. Id name, chronological age, sex and age group (following Bastir et al., 2013) of each individual 
studied. 
Id Age (years) sex 
Age group 
 
TX001 1 female 1 
TX013 0.08 male 1 
TX014 0.25 female 1 
TX015 0.4 male 1 
TX022 0.11 male 1 
TX029 0.06 male 1 
TX030 0.6 male 1 
TX031 1.8 male 1 
TX032 4 male 2 
TX041 15.6 female 2 
TX045 5 male 2 
TX046 10.5 female 2 
TX002 3 female 2 
TX003 6 female 2 
TX004 11 female 2 
TX005 14 female 2 
TX025 6 male 2 
TX026 7 male 2 
TX027 8 male 2 
TX028 10 male 2 
TX006 40 male 3 
TX007 60 male 3 
TX008 50 male 3 
TX010 62 female 3 
TX011 27 female 3 
TX012 59 male 3 
TX023 29 female 3 





Figure 1: Principal component analyses (PCA) of each rib subset in form space showing the 
morphological variance along the ontogeny at each rib level. 
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Figure 2a: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 1st ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 




Figure 2b: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 2nd ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 






Figure 2c: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 3rd ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 






Figure 2d: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 4th ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 






Figure 2e: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 5th ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 






Figure 2f: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 6th ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 






Figure 2g: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 7th ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 





Figure 2h: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 8th ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 






Figure 2i: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 9th ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 






Figure 2j: regression analysis of Procrustes coordinates on size of the 10th ribs subset collecting the morphological change of the costal outer curvature along 
the ontogeny. The non-adult individuals are shown as blue dots, the true adult individuals as green dots and the simulated adults as red dots. A 95% confidence 
ellipse is traced around the true individuals. The labels of the simulated individual mean the ontogenetic vector that we employed to simulate this individual, so 





CAPÍTULO V – RESULTADOS: DIMORFISMO SEXUAL 
EN LA CAJA TORÁCICA HUMANA 
 
 
Los resultados obtenidos en referencia al objetivo 2 “Contribuciones al 
conocimiento del dimorfismo sexual en la caja torácica humana” han sido 
íntegramente publicados en los siguientes artículos: 
Bastir, M., Higuero, A., Ríos, L., García-Martínez, D., 2014. Three‐dimensional 
analysis of sexual dimorphism in human thoracic vertebrae: Implications for the 
respiratory system and spine morphology. American Journal of Physical 
Anthropology 155(4), 513-521. 
DOI: 10.1002/ajpa.22604 
García-Martínez, D., Torres-Tamayo, N., Torres-Sánchez, I., García-Río, F., 
Bastir, M., 2016. Morphological and functional implications of sexual dimorphism in the 


































Table S1. 3D landmarks and definitions.  
Landmarks (lm) Name and definitions 
lm1 
anterosuperior edge of the vertebral body, the most anterior point in the 
medium sagittal plane. 
lm2 
posterosuperior edge of the vertebral body, the most posterior point in the 
medium sagittal plane. 
lm3 right laterosuperior edge of the vertebral body, the most lateral point. 
lm4 left laterosuperior edge of the vertebral body, the most lateral point. 
lm5 right upper demi-facet, the most superoanterior point. 
lm6 right upper demi-facet, the most superoposterior point. 
lm7 right upper demi-facet, the most inferior point. 
lm8 right superior articular process, the most superior point. 
lm9 right superior articular process, the most inferior point. 
lm10 right superior articular process, the most medial point. 
lm11 right superior articular process, the most lateral point. 
lm12 facet of the right transverse process, the most medial point. 
lm13 facet of the right transverse process, the most lateral point. 
lm14 facet of the right transverse process, the most inferior point. 
lm15 facet of the right transverse process, the most superior point. 
lm16 The most posterosuperior point vertebral foramen. 
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lm17 right lower demi-facet, the most inferoanterior point. 
lm18 right lower demi-facet, the most inferoposterior point. 
lm19 right lower demi-facet, the most superior point. 
lm20 
anteroinferior edge of the vertebral body, the most anterior point in the 
medium sagittal plane. 
lm21 
posteroinferior edge of the vertebral body, the most posterior point in the 
medium sagittal plane. 
lm22 right lateroinferior edge of the vertebral body, the most lateral point. 
lm23 left lateroinferior edge of the vertebral body, the most lateral point. 
lm24 right inferior articular process, the most superior point. 
lm25 right inferior articular process, the most inferior point. 
lm26 right inferior articular process, the most medial point. 
lm27 right inferior articular process, the most lateral point. 
lm28 left inferior articular process, the most superior point. 
lm29 left inferior articular process, the most inferior point. 
lm30 left inferior articular process, the most lateral point. 
lm31 left inferior articular process, the most medial point. 
lm32 The most inferior point spinous process. 
lm33 left lower demi-facet, the most inferoanterior point. 
lm34 left lower demi-facet, the most inferoposterior point. 
lm35 left lower demi-facet, the most superior point. 
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lm36 facet of the left transverse process, the most medial point. 
lm37 facet of the left transverse process, the most lateral point. 
lm38 facet of the left transverse process, the most inferior point. 
lm39 facet of the left transverse process, the most superior point. 
lm40 left superior articular process, the most superior point. 
lm41 left superior articular process, the most inferior point. 
lm42 left superior articular process, the most lateral point. 
lm43 left superior articular process, the most medial point. 
lm44 left upper demi-facet, the most superoanterior point. 
lm45 left upper demi-facet, the most superoposterior point. 


























































































Table S2: Percentage of variance and cumulative variance explained by each component of the 
PCA. 
 
 Variance (%) Cumulative Variance 
(%) PC 1 35.4275 35.4275 
PC 2 20.7918 56.2193 
PC 3 9.0799 65.2992 
PC 4 7.65085 72.9501 
PC 5 4.62057 77.5706 
PC 6 3.34386 80.9145 
PC 7 2.45385 83.3683 
PC 8 1.92105 85.2894 
PC 9 1.64918 86.9386 
PC 10 1.37357 88.3121 
PC 11 1.17023 89.4824 
PC 12 1.07428 90.5567 
PC 13 0.917942 91.4746 
PC 14 0.800181 92.2748 
PC 15 0.720702 92.9955 
PC 16 0.661153 93.6566 
PC 17 0.577313 94.2339 
PC 18 0.558289 94.7922 
PC 19 0.490577 95.2828 
PC 20 0.45855 95.7414 
PC 21 0.437241 96.1786 
PC 22 0.407192 96.5858 
PC 23 0.331207 96.917 
PC 24 0.317937 97.2349 
PC 25 0.281888 97.5168 
PC 26 0.260039 97.7769 
PC 27 0.241682 98.0186 
PC 28 0.227991 98.2465 
PC 29 0.205411 98.452 
PC 30 0.196895 98.6488 
PC 31 0.190344 98.8392 
PC 32 0.174768 99.014 
PC 33 0.163181 99.1771 
PC 34 0.147807 99.3249 
PC 35 0.133039 99.458 
PC 36 0.118608 99.5766 
PC 37 0.11203 99.6886 
PC 38 0.104742 99.7934 




Figure S1: surface warps associated to PC2 scores in frontal (a, b), lateral (c, d) and axial view 
(e, f). Negative values of PC1 a represented in left hand side images (a, c, d) and positive values 







Figure S2: surface warps associated to PC3 scores in frontal (a, b), lateral (c, d) and axial view 
(e, f). Negative values of PC1 a represented in left hand side images (a, c, d) and positive values 





CAPÍTULO VI – RESULTADOS: ANATOMÍA 
FUNCIONAL DE LA CAJA TORÁCICA HUMANA 
 
 
Los resultados obtenidos en referencia al objetivo 3 “Contribuciones al 
conocimiento de la anatomía funcional de la caja torácica humana” han sido 
íntegramente publicados en el siguiente artículo: 
Bastir, M., García-Martínez, D., Torres-Tamayo, N., Sanchís-Gimeno, J. A., 
O'Higgins, P., Utrilla, C., Torres-Sánchez, I., García-Río, F., 2017. In Vivo 3D Analysis 
of Thoracic Kinematics: Changes in size and shape during breathing and their 
implications for respiratory function in recent humans and fossil hominins. Anatomical 



































CAPÍTULO VII – RESULTADOS: ANATOMÍA DE LA 
CAJA TORÁCICA EN LA SUPERFAMILIA HOMINOIDEA 
 
 
Los resultados obtenidos en referencia al objetivo 4 “Contribuciones al 
conocimiento de la anatomía comparada reciente de la caja torácica humana” serán 
íntegramente publicados en el siguiente artículo, el cual está en fase de revisión: 
Bastir, M., García-Martínez, D., Williams, S.A., Recheis, W., Torres-Sánchez, 
I., García-Río, F., Oishi, M., Ogihara, N., en revisión. 3D geometric morphometrics of 
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Thorax morphology is an important character in primate and human evolution. 
Since the seminal papers of Adolph Schultz, the morphology of hominoid primate 
ribcages has been described as either “funnel-” or “barrel-shaped”. Following this 
dichotomic typology it is currently held that Homo sapiens and hylobatids (gibbons and 
siamangs) share a barrel-shaped ribcage and that they are more similar to each other than 
to funnel shaped thoraces of African great apes (Gorilla, Pan) and orangutans (Pongo). 
We address this hypothesis by 3D morphometrics of thoraces in anatomical connection 
obtained by computed tomography scans of 23 hominoid cadavers and 10 humans. We 
examined thorax compartments composed of 7 ribs (upper thorax) and of 11 ribs 
(extended thorax). Upper thorax results do not reflect a funnel-barrel shape dichotomy 
and show that gorillas, humans, and orangutans are relatively wider and more similar to 
each other than to chimpanzees and hylobatids. Human upper thoraces are further flat due 
to torsion close to the vertebral rib ends. In extended thorax analyses the barrel-shaped 
humans contrast with funnel-shaped African great apes. Orangutans and hylobatids are 
closer to humans because of a wider upper thorax, which in African great apes is 
particularly narrow, relative to the lower thorax. However, these analyses are affected by 
problems related to serial homology. Hominoid thorax variation shows complex 
interactions between allometry, rib curves, torsion, and declination, and the morphology 
of the costo-vertebral joint and the thoracic vertebral column. Functional specializations 






The evolution of modern human thorax morphology and its differences to non-
human primates have long attracted the interest of the scientific community (Schultz, 
1961; Schmid, 1983, 1991; Jellema et al., 1993; Ward, 1993; Kagaya et al., 2008; Haile-
Selassie et al., 2010; Ward et al., 2012; Schmid et al., 2013; García-Martínez et al., 2013; 
Latimer et al., 2016). In his seminal review, Schultz (1961) established a typological 
scheme for the description and dichotomic classification of thorax morphology of 
different primate species, which is still employed today (Schultz, 1961; Schmid, 1983, 
1991; Jellema et al., 1993; Franciscus and Churchill, 2002; Sawyer and Maley, 2005; 
Barker and Ward, 2008; Gómez-Olivencia et al., 2009, 2010; Ward et al., 2012; Schmid 
et al., 2013; García-Martínez et al., 2013, 2014; Bastir et al., 2015; Latimer et al., 2016). 
On the one hand, Schultz (1961) used the term “barrel-shaped” to describe ribcage 
morphology of Homo sapiens and hylobatids (gibbons and siamangs), which are 
characterized by a cylindrical thorax with a wider thoracic cupola (upper thoracic region) 
and roughly parallel lateral thoracic walls. On the other hand, he described the cranially 
converging (conical) ribcage morphology of great apes (Pan, Gorilla and Pongo) as 
“funnel-shaped” with a narrow cupola and caudally diverging lateral thoracic walls. 
Schultz (1961) suggested that funnel-shaped morphologies emerge due to more gradual 
size increase in the upper ribs, while in the barrel-shaped thorax rib size increase is more 
abruptly, “particularly in the second ribs. The last few ribs are more curved in man than 
in the great apes […]” (Schultz, 1961:53). This suggests that the upper and lower regions 
of the thorax are both informative regarding rib cage geometry.  
Later studies have supported these ideas. In recent anthropoids, Kagaya et al. 
(2008) used Bezier curves to analyze the curvature of ribs, which they articulated 
manually to their corresponding vertebrae to approximate thorax morphology at specific 
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levels. Their findings support wider thoraces in hominoids as compared to anthropoids, 
also partly as a result of allometric scaling. Moreover, their results also support Schultz’ 
(1961) observations on barrel-shape thorax anatomy in hylobatids. Barke and Ward 
(2008) analyzed the first six ribs in hominoids. They reported similarly broader upper 
thorax morphologies in hylobatids and humans that differed from Pan, Gorilla, and 
Pongo, which also corroborates Schultz’s (1961) observations. Holliday (2012) suggested 
convergence of hylobatids and modern humans towards a cylindrical (barrel-shaped) 
corporal model (cf. Ruff, 1991) in relation to upright locomotor behavior. Long distance 
travel and wide ranging behavior, fully upright body posture and associated respiratory 
physiology are features in which hylobatids are comparable with modern humans 
(Holliday, 2012; pers comm.). Importantly, most of these studies investigated isolated 
elements (ribs) of the thorax. However, one recent but preliminary 3D shape analysis of 
thoraces in anatomical connection provided evidence that morphological details between 
modern humans and hylobatids may be considerably different (García-Martínez et al., 
2013). Clarifying these details and understanding 3D factors of hominoid thorax shape is 
therefore important for better understanding primate and hominin evolution, and for 
interpreting fossil material. 
Fossil rib fragments in Proconsul suggest a narrow and deep (monkey-like) thorax 
morphology as the primitive hominoid condition (Ward, 1993), while evidence for a 
shallow and broad (ape-like) ribcage emerges with the later Miocene hominoids 
Pierolapithecus and Oreopithecus (Moyá-Solá et al., 2004). Changing thorax geometries 
document evolutionary changes in the postural and locomotor behavior as they are 
informative about scapula position and thus upper limb mobility potential (Ward, 1993; 
Moyá-Solá et al., 2004; Lovejoy, 2005; Williams and Russo, 2015).  
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Funnel- and barrel-shaped ribcages have also gained considerable importance in 
paleoanthropology, where these terms are used as general morphological characters that 
describe thoracic remains of fossil hominins, their potential phylogenetic relations and 
functional anatomy (Schmid, 1983; 1991; Jellema et al., 1993; Franciscus and Churchill, 
2002; Sawyer and Maley, 2005; Haile-Selassie et al., 2010; García-Martínez, 2013; 
Schmid et al., 2013; García-Martínez et al., 2014; Schmid et al., 2013; Bastir et al., 2015; 
Tawane et al., 2016).  
It has long been thought that the basic bauplan of a modern human barrel-shaped 
thorax appeared with Homo ergaster (African Homo erectus), as evident in the rib 
morphology of the Nariokotome partial skeleton (Jellema et al., 1993). In australopiths it 
has been argued that the ribcage was funnel-shaped, similar to great apes (Schmid, 1991; 
Schmid et al., 2013). More recently, however, the hypothesis of funnel-shaped thoraces 
in australopiths has been challenged based on upper thoracic ribs in large-bodied A. 
afarensis remains (Haile-Selassie et al., 2010). These authors detected evidence for upper 
thoracic expansion and suggested that thorax morphology of KSD-VP-1/1 ribs was 
“fundamentally Homo-like” (Haile-Selassie et al., 2010:12122). Despite some overlap 
with Gorilla the upper thoracic KSD-VP-1/1 ribs were shown to be clearly different from 
those of funnel-shaped thoraces of African apes and described as “bell-shaped” (Sawyer 
and Maley, 2005; Latimer et al., 2016).  
Classifications of fossil hominin thorax shape are mostly based on assessments of 
isolated rib morphology and often on simplified quantitative assessments such as indices, 
areas or lengths of actually very complex 3D curved morphologies. As mentioned before, 
this also applies to many studies of comparative anatomy of recent primates. No study 
has yet assessed thorax geometry measuring the 3D configuration of thoraces with their 
 145 
 
ribs in anatomical connection such as obtained when CT scanning entire ape cadavers by 
3D landmarks and semilandmarks (Bastir et al., 2013). 
These distinctions between different thorax shapes are important in the context of 
hominin paleobiology and locomotor patterns. In the funnel-shaped ribcages, the narrow 
cupola is thought to indicate biomechanical adaptations to climbing, suspension or 
knuckle walking (Schmid, 1983; 1991; Preuschoft, 2004; Thorpe et al., 2007; Schmid and 
Krause, 2011; Schmid et al., 2013; Latimer et al., 2016). Also, their broad lower thorax 
fits with broad iliac blades and a stiff lumbar column, which stabilizes the lower back in 
heavy animals with forelimb-dominated locomotor behaviors (Jungers, 1984; Ward, 
1993; Schmid, 1991; Lovejoy, 2005). In the barrel-shaped human thorax the upper part 
is considerably expanded mediolaterally and the lower thorax is narrowed and more 
rounded in cross section, a configuration that favors lower trunk torque in bipedal 
endurance walking or running and arm swinging to balance this torque (Schmid, 1991; 
Lovejoy, 2005; Schmid et al., 2013). The torsion of the ribs in humans causes a declined 
(oblique) orientation when viewed laterally (García-Martínez et al., 2016a). This 
contributes further to a barrel-shaped human ribcage and also facilitates thoracic 
(intercostal) breathing kinematics based on the elevation of inferiorly declined ribs during 
inspiration (de Troyer et al., 2005; Daley et al., 2013; Bastir et al., 2013; García-Martínez 
et al., 2016b; Bastir et al., 2016). 
For these reasons, it is important to improve our understanding of how 3D 
morphological features of the hominoid ribcage relate to standard morphological 
categories described traditionally by barrel- and funnel-shaped thoraces (Schultz, 1961). 
The aim of this study therefore is to explore variation in ribcage morphology in 
hominoids. Specifically, we use 3D morphometrics to test whether the morphological 
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distance between “barrel-shaped” modern humans and hylobatids is smaller than between 
the “funnel-shaped” great apes (Pongo, Pan, Gorilla) (Schultz, 1961).  
Material and Methods 
We used 3D geometric morphometrics of virtual 3D thorax models obtained from 
computed tomography (CT) scans of living humans (Homo sapiens, N=10) and 23 
cadavers of hominoid primates [Gorilla gorilla, N=5; Hylobatids, N=4 (2 Hylobates lar, 
1 Hylobates agilis, 1 Symphalangus syndactylus); Pongo pygmaeus, N=4; Pan 
troglodytes, N=10] (Table 1). (Supplementary Table S1). The sex proportions of the 
species samples are only balanced in humans and chimpanzees, but not in the remaining 
groups. This affects statistical estimates of their size and shape means.  
Because the thorax is a metameric structure, composed of serial elements that vary 
numerically in hominoids (Schultz, 1961; Pilbeam, 2004; Williams, 2012a; Williams et 
al., 2016), we carried out two analyses. The first analysis focuses on the ribcage as 
composed of the true ribs (ribs 1-7, upper thorax), while the second analysis focuses on a 
more complete thorax, composed of ribs 1-11 (extended thorax). We decided to exclude 
the 12th rib pair, which is the last set in Homo and also most often in Pongo, and prone 
to considerable variation in length due to relatively common homeotic morphologies at 
the thoraco-lumbar border (Ogilvie et al., 1998; Haeusler et al., 2002; Williams et al., 
2016). In most hylobatids and African great apes the last rib pair is located at the 13th 
thoracic level (Schultz, 1961; Pilbeam, 2004; Williams, 2012a). Therefore, in the 
comparisons of the extended thorax Homo and Pongo are represented by 91.7% of their 
thorax geometry, while hylobatids and African Apes by only 84.6%. The comparability 





Each non-human thorax was scanned using a helical computed tomography 
scanner. Cross-sectional images were reconstructed with a pixel size of 0.623 - 0.781 mm 
and slice interval of 0.5 - 1.0 mm, depending on the size of specimen. A triangular mesh 
model of the 3D surface of the thorax was then generated by the marching-cube algorithm 
using commercial software (Analyze 9.0, Mayo Clinic, Rochester, MN, USA). For some 
large specimens, CT-scanning was performed multiple times to cover the entire thorax, 
and the surface models were registered to each other using commercial software 
(Rapidform 2004, INUS Technology, Seoul, Korea) to obtain the entire surface of the 
thorax. Human thorax CT data were obtained in supine position from clinical scans and 
described elsewhere (Bastir et al., 2013; García-Martínez et al., 2014).  
The ape cadavers were kept frozen in supine position. Frozen conservation avoids 
any deformation due to fixation. Prior to CT scanning, the frozen specimens were thawed 
at room temperature. Then skins, muscles and internal organs were removed to avoid 
possible deformation of the rib cage due to gravity. No ethic statements were necessary 
because the cadavers used in this study were brought to research institutions from zoos 
after the animals died naturally and were not sacrificed for this or other research. 
3D-Measurements 
A total of 524 3D landmarks and semilandmarks were measured (Fig. 1). We 
located twenty landmarks on the ribs 1-10 (most superior and inferior points of the rib 
head, most lateral point of the articular tubercle, the most inferior point at the angulus 
costae and most superior and inferior points of sternal extremes) (Bastir et al., 2013; 2015, 
García-Martínez et al., 2016a) and nineteen landmarks on the 11th ribs. Equidistant 
semilandmarks were placed along the lower costal border between the articular tubercle 
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and the inferior sternal extreme. Additionally, four landmarks at each of the twelve 
thoracic vertebrae (most antero-superior and antero-inferior points on the vertebral body 
at the midline and the most superior and inferior points at the lower part of the spinous 
processes) were measured so as to quantify the main features of thoracic morphology at 
the ribs and thoracic vertebral column. Semilandmarks were slid twice, a first time to the 
template during digitizing (ViewBox 4 software; www.dhal.com) and a second time to 
the sample average following standard sliding protocol (Mitteroecker and Gunz, 2009; 
Bastir et al., 2013).  
Statistical analyses 
Differences in mean centroid size were analysed by ANOVA. Shape data were 
produced using Generalized Procrustes Analysis (Zelditch et al., 2012), and analyzed by 
principal component analyses (PCA) in shape space to assess the 3D variation in light of 
funnel- and barrel-shape thorax configurations. These were performed for landmark data 
of the upper and extended thoraces. Allometry was also analyzed by Procrustes Form 
space analysis (Mitteroecker et al., 2004) of data from the upper thorax. Mean shape 
comparisons were carried out using permutation tests (N=1000) of Procrustes distances 
(Klingenberg, 2011). Neighbour joining trees were calcuated based on Procrustes 
distances of all individuals of the sample to enquire whether hylobatids and modern 
humans were closer to each other and different from the great apes. All visualizations 





Upper thorax analyses 
Centroid size of the upper thorax was normally distributed and ANOVA found 
significant differences between the group means [(F (4, 28) = 55.045, p<0.001) (Table 
1)].  
The PCA of the upper thorax is shown in Figure 2. PC1 (31.3% of total variance) 
polarizes Gorilla and Pongo on the one extreme of PC1, while Pan and hylobatids plot 
on the other extreme. Humans are intermediate, slightly closer to Gorilla and Pongo. 
Figure 3 shows shape variations along PC1 indicating that towards negative PC1 scores 
ribcages are caudally more divergent, wider and relatively flatter than towards positive 
PC1 scores. Thoracic vertebral columns are slightly invaginated (axial views) towards 
negative PC1 scores. Variation in mid-thoracic width is also reflected in frontal view by 
distances between the sternal ends of corresponding rib pairs. These intersternal distances 
are relatively longer in wider thoraces (negative PC1 scores) where they also increase 
more markedly in caudal direction. Positive PC1 scores show in lateral view that the 
sternal ends of the upper ribs are curved cranially; the frontal view shows that this is 
related to coronal declination at the vertebral rib end. These connect almost orthogonally 
to the thoracic column towards negative scores (wider, flatter thoraces), while towards 
positive PC1 scores the angle between the column and the vertebral rib end decreases, 
leading to narrower ribcages (declined proximal ribs). PC1 carries an allometric signal 
because larger Gorilla, humans and Pongo plot together as opposed to smaller Pan and 
especially hylobatids.  
PC2 (26.6% of total variance) polarizes humans and apes. Both lateral and frontal 
views show that humans are particularly shallow in thoracic depth (antero-posteriorly). 
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This is caused by rib torsion close to the rib head producing rib declination in coronal and 
sagittal planes (oblique orientation). Apes, all of which plott towards positive PC2 scores, 
have deeper thoraces caused by horizontally aligned ribs without any declination in the 
sagittal plane. The frontal view shows also that apes vertebral rib shafts are more 
horizontally oriented. In humans, vertebral rib shafts are declined inferiorly in the coronal 
plane (frontal view), but also in a sagittal plane (lateral view). As a consequence the 
sternal ends come to lie much lower than the vertebral ends. The frontal view illustrates 
this further because of the increasing declination of the vertebral rib shaft in the coronal 
plane, the anterior (sternal) extremes of ribs 4-7 are closer to each other. The angle 
between two lines produced by the right and left sternal ends of the ribs is much smaller 
in humans than in non-human hominoids. All this, together with increasing axial 
curvature at ribs 2, 3 (axial view, Fig. 3) and the associated pronounced invagination of 
the thoracic vertebral column that increases towards the mid-thorax, produces the 
characteristic human thorax configuration.  
Procrustes form space PCA (Figs. 4, 5) directly addresses allometric features of 
thorax variation. PC1 (85.6% of total variance, Fig. 5) shows common allometric features 
indicating that larger ribcages are wider because of greater axial rib curvature and less 
declination of the vertebral rib shaft, with a slightly invaginated thoracic vertebral 
column, and shallower because of sternal rib ends that are more medially (axial view) and 
more caudally curved (sagittal view). Along PC3 (2.8 of total variance, Fig. 4) African 
apes plot towards the positive scores characterized by greater mid-thoracic depth. 
Humans, hylobatids and Pongo plot towards negative scores because of smaller mid-
thoracic depth (not shown).  
Mean shape comparisons reveal that all species are highly significantly different 
from each at p < 0.01 (Table 2). In terms of mean Procrustes distances, Gorilla and Pongo 
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are closest to humans while hylobatids are most distant from humans. The neighbour 
joining tree (Fig. 6) also reflects these relationships: most specimens of humans, Gorilla 
and Pongo form one cluster, while chimpanzees and hylobatids group together in a second 
cluster. The upper thorax analysis does not support a morphological classification of 
barrel-shaped thoraces in humans and hylobatids and funnel-shaped thoraces in great 
apes.   
Extended thorax analyses 
ANOVA shows that all groups differ significantly in centroid size [F(4, 
28)=65.896, p<0.001]. Gorilla shows the largest ribcages and hylobatids the smallest. No 
differences were found between Pan and Pongo, both of which slightly smaller than 
humans (Table 3).  
Principal components (PCs) 1-3 account for approximately 72.7% of the total 
variance of the sample (PC1: 35.1%; PC2: 25.1%; PC3: 12.5%). Scatterplots in Figure 7 
show that along PC1 modern humans plot towards negative scores, African apes towards 
positive scores and Asian apes are intermediate. PC2 (Fig. 7a) polarizes hylobatids and 
Pan at negative scores from Gorilla and Pongo towards positive scores. PC3 (Fig. 7b) 
polarized Gorilla towards positive scores, away from the rest of the sample. 
Morphologically, PC1 clearly contrasts barrel-shaped modern humans with 
funnel-shaped African apes (Fig. 8). The Asian apes are intermediate. The thorax of the 
African apes (positive PC1 scores) is characterized by a very narrow superior thoracic 
aperture, relative greater length of the mid-thoracic and lower ribs, and a reduced axial 
curvature at the proximal midshaft of the lower most ribs. In the barrel-shaped modern 
humans (negative PC1 scores), the superior thorax aperture is relatively wider compared 
to African apes and in relation to the lower thorax (Fig. 8, with upper ribs that are axially 
 152 
 
more curved and the lower ribs relatively shorter. The greater axial curvature of the lower 
ribs and the strong coronal declination of the proximal rib shafts lead to a narrower lower 
thorax. Axial views in humans show that the thoracic vertebral column is also more 
strongly invaginated into the ribcage, in contrast with African apes, which show less 
invagination.  
PC2 contrasts Pan and Gorilla within the African apes and hylobatids and Pongo 
within the Asian apes (Fig. 7). Gorilla and Pongo plot towards positive PC2 scores and 
hylobatids and Pan towards negative scores. Morphologically (Fig. 8), these contrasts are 
related to overall thorax width, and greater relative distances between sternal extremes of 
corresponding rib pairs. When these intersternal distances are increased they generate a 
wide and anteriorly open skeletal ribcage with ribs that are less curved axially (positive 
PC2 scores). These sterno-costal distances increase cranio-caudally, but more so towards 
positive than towards negative PC2 scores.  
In lateral view, ribcages at positive PC2 scores show relatively shorter, more 
horizontally oriented ribs with an elevated sternum and a decreased kyphosis. These 
features describe Gorilla and Pongo and differentiate them from Pan and hylobatids at 
negative PC2 scores. In the latter, the ribs are relatively longer, a factor that lowers the 
sternum relative to the thoracic vertebral column, which is more kyphotic. The axial view 
shows clear differences in relative widths and depths (Fig. 8).   
In PC3 Gorilla loads on the positive scores (Fig. 8). This is morphologically 
related to antero-posteriorly flat ribcages, a feature in which they are not too different 
from modern human thoraces (Fig. 7b) but clearly different from the antero-posteriorly 
deep overall chests of Pan, and Pongo and hylobatids that populate the negative PC3 
scores. Lateral views suggest that thoracic flatness at positive PC3 scores is produced by 
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downward curved distal shafts of lower ribs. When these curves are absent (at negative 
PC3 scores), the thorax is antero-posteriorly deeper.  
Plotting centroid size in the PC1-PC2 (Fig. S1b) subspace indicates a complex 
allometry pattern because both humans and gorillas are large but on opposite ends of PC1 
due to different thorax shapes (Table 4). Along PC2, the smaller species, hylobatids and 
chimpanzees produce negative scores while the larger species, Pongo and Gorilla, plot in 
positive PC2 scores. 
Mean shape differences were again highly statistically significant (Table 5). 
Homo was closest to Pongo and hylobatids, and Pongo was very different from Pan and 
Gorilla. The neighbor joining tree of the Procrustes distances of the extended thorax data 
reveals one cluster composed of humans and Pongo and another one of composed of 
Gorilla, Pan and hylobatids (Fig. 9). The PCA (Figs 7, 8) supports Schultz’s dichotomy 
in terms of barrels and funnels; however, there are highly significant differences between 
the funnel-shaped thoraces of Asian and African apes, with the latter showing 
considerably narrower cupola than the Asian apes. Therefore these do not fall together in 
the way described by Schultz (1961).  
Discussion  
Schultz (1961) suggested two basic morphological patterns of thorax geometry in 
Hominoidea: funnel shapes in Pongo, Gorilla, and Pan and barrel shapes in hylobatids 
and anatomically modern humans. Similarities between barrel-shaped humans and 
hylobatids have also been observed by other researchers (Barker and Ward, 2008; Kagaya 
et al., 2008; Holliday, 2012). Here we used 3D morphometric analyses on thorax 
reconstructions of hominoid cadaver CT-scans to address the hypothesis that “barrel-
shaped” modern humans and hylobatids are more similar to each other than to “funnel-
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shaped” great apes (Gorilla, Pan and Pongo) (Schultz, 1961, Kagaya et al 2008; Barker 
and Ward, 2008; Holliday; 2012). Our analysis were divided into an analysis of the upper 
thorax, composed of the first 7 (true) ribs and vertebrae, and a second analysis of an 
extended thorax compartment, composed of the first 11 segments. This was necessary 
because of the metameric variation of ribcages of different species that consist of different 
numbers of serial thoracic segments (Schultz, 1961; Pilbeam, 2004; Williams, 2012a; 
Williams et al., 2016). 
Upper thorax analyses 
Schultz (1961) proposed that barrel and funnel thoracic geometries are the result 
of a more steady rib size increase in the upper thorax of funnel-shaped thoraces and a 
more abrupt rib size increase in the barrel shaped ribcages. This implies that barrel and 
funnel shape patterns could be recognized well in the upper thorax, a suggestion that is 
supported on the analyses of isolated ribs of the upper thorax (Jellema et al., 1993; Barker 
and Ward, 2008).  
Our analyses of the upper thorax do not support this hypothesis. The principal 
components analysis illustrates clearly that all thoraces are much narrower cranially than 
caudally (Fig. 3). There is no evidence to divide them into barrel or funnel shaped 
geometries, nor are humans and hylobatids closer to each other than to the African apes 
and Pongo. Instead, the neighbor joining trees, calculated from the Procrustes distances 
in full shape space group humans, Gorilla, and Pongo together in one cluster and 
hylobatids and chimpanzees in a second one (Fig. 6).  These groupings are also evident 
in the PCA results of Procrustes form space (Fig. 5) and suggest a considerable influence 
of size and scaling in this thoracic region: larger individuals show relatively wider and 
flatter upper ribcages than smaller specimens that are characterized by deeper and 
relatively narrower thoraces.  
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Allometric influence of thorax width has been proposed previously by Kagaya et 
al. (2008) although in manually remounted skeletons from osteological collections. Our 
results support their findings in ribcages in natural anatomical connections. Procrustes 
form space analysis (Fig. 5) shows more details of allometric variation: upper thoracic 
widening is produced by greater axial curvatures and accompanied by a slight 
invagination of the thoracic vertebral column. Smaller ribcages are less invaginated than 
larger ribcages. Thus, Gorilla shows a more strongly invaginated vertebral column than 
Pan (Kagaya et al., 2008) (Figs. 3, 5). This fits with Schultz’s observation (1961) that 
thoracic vertebral column invagination is not strictly a Homo-like feature related to 
bipedalism. However, while PC1 (Fig. 3) shows invagination towards larger thoraces as 
a general allometric feature, PC2 (Fig. 3) illustrates that human thoracic columns are 
particularly invaginated (Schultz, 1961; Jellema et al., 1993). Figure 3 offers more details 
showing that the stronger invagination of the mid-thoracic vertebral column likely reflects 
greater human thoracic kyphosis as part of the full set of spinal curvatures necessary for 
bipedal locomotion (Preuschoft, 2004; Lovejoy, 2005; Latimer et al., 2016).  
Allometry is also important regarding rib orientation. Larger ribcages show more 
horizontally aligned proximal (vertebral) rib ends (Fig. 5). This orientation contributes 
also to thorax width because more horizontally aligned vertebral rib shafts bring the 
lateral part of the rib in a more lateral position, thus increasing thorax width. These thorax 
features can be better identified in the anatomical complex than in isolated ribs (Jellema 
et al., 1993, Ward et al., 2012; Latimer et al., 2016; García-Martínez et al., 2016b). 
Differences between the morphologies of isolated ribs and anatomically connected 
thoraces could also explain the absence of barrel and funnel shapes in the upper part of 
the thorax (Barke and Ward, 2008) and the lack of morphological similarity between 
hylobatids and humans proposed previously (Schultz, 1961; Kagaya et al., 2008; Barke 
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and Ward, 2008; Holliday, 2012). The primate thorax – as an anatomical composite – is 
more than the shape of the ribs or vertebrae in isolation (Jellema et al., 1993, Latimer and 
Ward, 1993, Ward et al., 2012, Bastir et al., 2014b; 2015).  
However, despite the absence of a barrel-funnel dichotomy in the upper thorax 
analysis, a clear human configuration is recognizable. Humans show greater upper 
thoracic width and an oblique orientation of ribs relative to the thoracic vertebral column 
(Figs. 2, 3). Oblique rib orientation is caused by declination and torsion of the vertebral 
rib end and twist along the rib shaft (Jellema et al,. 1993; Schmid et al,. 2013, García-
Martínez et al., 2016a; Latimer et al., 2016). In lateral view the angle between the ribs 
and the thoracic vertebral column in the relatively deep thorax of apes is almost 
orthogonal due to a lack of human-like torsion, while in the shallow, broad chests of 
humans this torsion produces a markedly reduced angle (Fig. 3).  
Extended thorax analyses 
The extended thorax analysis supports Schultz’s dichotomic patterns (Schultz, 
1961; Kagaya et al., 2008; Barke and Ward, 2008; Holliday, 2012).  This makes clear that 
data from both the upper and the lower thorax are necessary to assess overall thoracic 
geometry (Fig. 8). However, while in PC-space funnels and barrels are clearly 
recognizable and a major component of shape variation (Fig. 8), these patterns of 
variation do not reflect the affinities suggested by Schultz (1961) (Fig. 9), which 
challenge his typological propositions that great apes are united and fundamentally 
differently shaped than humans and hylobatids. 
Asian apes are intermediate in PC space (Fig. 8) with Pongo clustering together 
with humans in full shape space (Fig.9). Whether this is related to the fact that African 
ape thoraces are less completely represented by 11 thoracic levels than the Asian apes is 
 157 
 
difficult to assess here. Geometric morphometrics cannot process data sets consisting of 
different landmark numbers (Mitteroecker and Gunz, 2009). In humans and Pongo, the 
thorax is normally formed by twelve levels, while in African apes one additional level 
normally participates in the formation of the skeletal thorax (e.g., 12 thoracic vertebrae 
and associated ribs in Pongo and H. sapiens versus 13 in chimpanzees and gorillas; 
Schultz, 1961). However, hylobatids also show higher number of thoracic vertebral 
elements, comparable to that of African apes (Schultz, 1961; Pilbeam, 2004; Williams, 
2012a; Williams et al., 2016), but have thoraces closer in shape to humans. This lends 
support not only to previous observations on similarities between humans and hylobatids 
(barrel shaped or not) (Barker and Ward, 2008; Kagaya et al., 2008; Holliday, 2012), but 
also argues against dissimilar numbers of thoracic segments causing an artificial 
statistical signal of morphological differences and thus leading to an erroneous rejection 
of Schultz’s group of funnel-shaped hominioids consisting of Pan, Gorilla, and Pongo. 
A clear need for developing methodological alternatives for the 3D quantification of 
variable metameric anatomical structures by geometric morphometrics exists.  
However, and importantly, our findings demonstrate that similar outlines of 
thorax geometry can be produced by the combination of different individual 
morphologies of ribs and their connections to thoracic vertebrae and columns. Actually, 
several shape features along PC2 and even PC3 (Fig. 8) could all be interpreted to some 
degree as funnel or barrel shapes. Yet, thoracic elements connect with each other in 
coronal, sagittal and transverse planes. Vertebral and rib morphological features, such as 
transverse process angles and curvatures and torsion of proximal ribs, or curvature of 
distal rib shafts all interact with each other within these anatomical planes, giving rise to 
a wide range of possible thorax morphologies (Latimer and Ward, 1993; Ward et al., 
2012; Bastir et al., 2014b; Latimer et al., 2016). For example, reduction of thorax width 
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can be produced by any one of the following: a stronger proximal rib declination (Fig. 3) 
(in coronal plane) because of smaller size and allometry, because of simple declination 
(Fig. 5), by lesser rib curvature (in transverse plane), or by lesser dorsal orientation of the 
transverse process of the associated thoracic vertebrae (Jellema et al., 1993; Latimer and 
Ward, 1993; Bastir et al., 2016; García-Martínez et al., 2016b). Interactions of these 
different factors along the thoracic column produce the spectrum of frontal thoracic 
outlines shown in Figure 8. Here is another example: A broad shallow thorax can be 
caused by shorter midhafts of the ribs in sagittal plane, by proximal rib torsion leading to 
overall rib declination, or by torsion at the sternal (distal) end leading to downwards 
and/or medialwards curved ribs (Kagaya et al., 2008). Also allometrically-driven axial 
rib curvature reduces relative antero-posterior thorax proportions (depth). This illustrates 
how different factors give rise to overall similarities in thorax shape; however, such 
overall similarities may have different functional implications or adaptive explanations.  
We suggest that morphological assessments of thoracic outline morphology need 
to be accompanied by assessments of morphological features of individual ribs and 
vertebrae (Franciscus and Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; Tawane et al., 
2016; Williams et al., in revision). For example, morphological characters closer to the 
costo-vertebral joints may carry a greater phylogenetic signal because of strong genetic-
developmental factors (Aoyama et al., 2005; Tawane et al., 2016) than morphological 
features related to the mid-shaft and sternal parts of the ribcage. These latter could show 
more plasticity being affected by later growth and aging (Gayzik et al., 2008; Bastir et 
al., 2013; García-Martínez et al., 2016a).  
Evolutionary morphology 
The extreme funneling of the African ape thorax shown in Figure 8 deserves 
special attention. Jellema et al. (1993), and more recently Latimer et al. (2016), note that 
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the funnel-shaped thorax of Pan exists because of both extreme narrowing of the upper 
part of the thorax (cupola) and additional flaring (widening) beginning at ribs 9 and 10 to 
meet long and broad iliac blades. Figure 8 suggests this effect characterizes both Pan and 
Gorilla. A very narrow thoracic cupola may question the likelihood of its presence in a 
Pan-human last common ancestor (Lovejoy et al., 2009; Latimer et al., 2016).  
Upper thorax remains of Australopithecus may be intermediate between African 
apes and humans (Haile-Selassie et al., 2010; Schmid et al., 2013). Latimer et al. (2016) 
suggest that the African ape ribcage is part of an integrated morpho-functional torso 
complex with shoulder and pelvic girdles suited for arboreality and, particularly, knuckle-
walking. This is because in African apes the extremely narrow cupola (“frustum-shaped 
thorax”; Latimer et al., 2016:151), which permits the glenohumeral joints to align and 
face ventrally and inferiorly and so to oppose ground reaction forces caused by knuckle-
walking. This locomotion type is accompanied by unique gait and muscle recruitment 
parameters involving adduction of the forelimb during hindlimb overstride (Larson and 
Stern, 1987). However, the biomechanics of knuckle-walking are not well understood, 
and more work in this area is needed to test the hypothesis that a narrow upper thorax, 
shared by African apes, is indeed advantageous in knuckle-walking. The wider lower 
thorax and shorter lumbar vertebral columns with lower lumbar vertebrae entrapped 
within vertically tall and coronalized iliac blades are thought to contribute to lower torso 
stiffening favorable in forelimb-dominated behaviour (Jungers, 1984; Schmid, 1991; 
Ward, 1993; Lovejoy, 2005; Latimer et al., 2016).  
Theoretically, spine length, and in particular, thoraco-lumbar vertebral column 
length, is related to flexibility, both at the level of absolute length and when assessed by 
the number of elements (Schultz, 1961; Maurer, 1970; Schmid, 1991; Thorpe et al., 2007; 
Williams, 2012b; Williams et al., 2013). Our results show that at the first 11 levels, 
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African apes have slightly shorter thoracic vertebral columns but whether this difference 
would persist after adding the necessary remaining 12th element is not clear (although 
hylobatids would suggest otherwise as previously discussed).  
Pongo, besides hylobatids, fall closer to humans due to the combination of a 
slightly wider upper thorax and a slightly narrower lower thorax (Fig. 8). It has been 
argued that human bipedalism might have evolved from a somewhat generalized 
locomotor behavior retained from a common great ape ancestor (Thorpe et al., 2007). In 
this perspective and in the light of the results in Figure 8, Pongo appears less specialized 
than the African apes. Similarities between orangutans and modern human ribcages are 
not restricted to thoracic shape. The average number of thoracic segments is very similar 
in humans (12.0) and orangutans (11.99) (Williams et al., 2016); However, orangutans 
clearly present reduced thoracolumbar and total vertebra numbers compared to other 
hominoids and are almost certainly derived in this regard (Schultz, 1961; Pilbeam, 2004; 
Williams, 2012a,b; Williams and Russo, 2015; Williams et al., 2016). Also, similarities 
between humans and hylobatids are considered homoplasy in relation to upright 
locomotor behavior (Holliday, 2012). However, additionally and importantly, our orang 
sample does not contain male specimens, and a larger Pongo sample including males may 
affect these results and interpretations. Nevertheless, female Pongo ribcages are closest 
in overall form to humans in our dataset, and their degree of cranial thoracic widening 
could be somehow similar to potential upper thorax widening in early hominins (Thorpe 
et al., 2007; Bastir et al., 2016; Latimer et al., 2016).  
Paleoanthropological implications 
Recent discoveries of ribs from different australopiths have fueled discussions on 
the evolution of early hominin thorax shape. On the basis of evidence on ribs (Johanson 
et al., 1982; Schmid, 1983; Haile-Selassie et., 2010; Latimer et al., 2016) and vertebrae 
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(Ward et al., 2012) of A. afarensis it was suggested that the thoraces of early hominins 
likely had less cranially constricted cupolae than African apes. Haile-Selassie et al. (2010) 
reported a Homo-like pattern (despite some overlap with Gorilla) of rib morphology in 
large KDS-VP1/1 upper thoracic ribs, which they quantified by a rib-shape index. This 
index quantifies the axial curvature of the rib head and neck relative to the proximal shaft.  
Figure 2 shows that humans, Gorilla and Pongo all plot together because of wider 
upper thoraces (Fig. 3). However, Figure 2 illustrates also that the human-like pattern is 
not only the widening, related to allometry, but more particularly the torsion and 
declination of these upper ribs relative to a strongly invaginated thoracic column (Schmid, 
1983, 1991; Jellema et al., 1993; Latimer and Ward, 1993; Haile-Selassie et al,. 2010, 
Schmid et al., 2013). These doubtlessly Homo-like features are not quantified well by the 
rib-shape index (Haile-Selassie et al., 2010) illustrating the difficulties in studies on 
hominin thorax evolution based on simplified measurements and isolated, fragmented 
ribs. Recently, Latimer et al., (2016) provided cross sectional morphology (rib flatness) 
to argue for possible torsion but the relation between torsion, cross-sectional morphology 
and rib flatness topology is not very unclear due to wide ranges of intraspecific variation 
(Franciscus and Churchill, 2002; and M.B., personal observations). Figure 2 suggests that 
lateral views of the KSD- VP-1/1 ribs would better illustrate a potential Homo-like pattern 
more effectively. Ideally, 3D semilandmark curves, similar to the present approach, 
should be used to analyze the morphology of KSD-VP-1/1 and other fossil hominin rib 
material.  
However, axial views highlight allometric effects on upper thoracic widening 
which is congruent with large-bodied individual of A. afarensis [(Haile-Selassie et al., 
2010 and supported by the present results (Fig. 2, S1)]. Preliminary analysis of first ribs 
of A. sediba points towards incipient widening of its cupola making evident that only 
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complete ribs, or at least rib-shafts fragments that preserve its heads and necks, could 
demonstrate these relations (Schmid et al., 2013; Bastir et al., 2016). As indicated 
previously, axial rib curvature related to allometry may have a different biological 
meaning than rib curvature related structurally to spinal curvatures and bipedalism and 
more work is necessary to disentangle this important problem. 
However, allometry seems to establish a size-related overall integration pattern 
linking axial curvature of upper ribs, relative thorax width and thoracic vertebral column 
invagination also potentially important for understanding thorax and body shape 
evolution in Miocene apes. Their fossil record documents an evolutionary trend from 
smaller to larger body size and from narrow deep to shallower and wider ribcages (Ward, 
1993; Moyá-Solá et al., 2004). Kagaya et al. (2008) suggested that scaling may be 
involved in this morphological change reflecting a possible evolutionary link between 
body size and locomotor behavior. Ribs of Pierolapithecus catalaunicus from the upper, 
mid and lower thorax all show a higher degree of curvature and increased angulation, 
providing further evidence for links between size and rib morphology (Moyá-Solá et al., 
2004).  
Thorax shape and functional anatomy 
The morphology of the ribcage is important for respiratory and locomotor 
function (Thorpe et al., 2007; Jellema et al., 1993; Schmid et al., 2013; Latimer et al., 
2016). Our study makes evident that the relation between respiratory function and thorax 
shape should be considered in two morphological aspects: the relationship of upper and 
lower thoracic size as a reflection of upper and lower lung volumes and the declination 
of the ribs as a reflection of respiratory kinematics. Declined ribs provide potential for 
elevation by intercostal muscle action (De Troyer et al., 2005). The size and shape of the 
lower ribs are important indicators for diaphragmatic muscle action (Schmid, 1991; 
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Ratnovsky et al., 2008; Bastir et al., 2016). Both features can be observed in the result of 
this study.  
The ribs of the upper thorax in African apes are smaller and more horizontally 
orientated than in the rest of the sample (Fig. 8). Horizontal upper ribs cannot be elevated 
much further. This reduces intercostal muscle contribution to breathing and suggests a 
strong diaphragmatic respiratory action in African apes (Schmid, 1991; Bastir et al., 
2016). Accordingly, the elongated and axially less curved lower ribs of African provide 
a solid attachment for large and powerful diaphragm for abdominal respiration (Schmid, 
1991; Schmid et al., 2013). A large diaphragm may also compensate the reduced upper 
pulmonary capacity indicated by the small, narrow upper thorax.  
The intermediate position of Asian apes along PC1 is caused by a slightly 
expanded upper thorax shape and could indicate an increased additional reliance on upper 
thoracic lung volumes shared with modern humans (De Troyer et al., 2005; Holliday, 
2012; Bastir et al., 2016). However, it is important to note that this upper thoracic 
expansion (Fig. 3) is not accompanied by proximal rib torsion and declination which 
reduces the potential for intercostal breathing (De Troyer et al., 2005; Ratnovsky et al., 
2008). Clearly, larger Asian ape samples, including male orangutans, are needed in this 
respect combined with the addition of kinematic research. 
On the other hand, it is important to note that in hominin evolution both upper 
thorax expansion and upper rib declination should be investigated. The latter could be 
important in the context of long distance running because a combined effect of thoracic 
and abdominal breathing may optimize pulmonary ventilation and could be an important 
feature in human evolution (Bramble and Lieberman, 2004; Schmid et al., 2013). A 
ribcage optimal for pulmonary expansion would be one with declined ribs for intercostal 
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muscle action and considerable lower width for a powerful diaphragm (Bastir et al., 
2016).  
But thorax morphology is also important for primate locomotion. A narrow upper 
ribcage allows for enhanced mobility of the shoulder girdle and upper limbs for climbing 
and forelimb-dominated arboreal locomotor behaviors (Preuschoft, 2004; Lovejoy, 2005; 
Schmid and Krause, 2011). A specifically narrow upper thorax such as evident in Figure 
8 has been associated directly with knuckle-walking (Latimer et al., 2016). Finally, an 
increased upper thorax width such as that observed in modern humans allows for arm 
sway in bipedal walking and running. This counteracts the torque between the lower 
thorax and the upper pelvis produced by the oblique abdominal muscles (Schmid, 1983, 
1991; Jellema et al., 1993; Lovejoy, 2005; Schmid et al., 2013, Latimer et al., 2016).  
In this sense, a narrow lower thorax morphology is highly correlated with the 
relatively narrow modern human upper pelvis shape (Schultz, 1961; Jellema et al., 1993; 
Lovejoy, 2005; Schmid et al., 2013; Bastir et al., 2014a) and a mobile, free lumbar 
vertebral column (Lovejoy, 2005; Williams et al., 2013, Latimer et al., 2016), which 
together contribute to the biomechanics of effective bipedalism. In turn, the wide, un-
curved lower thorax seen in apes (Fig. 5a, b) does not allow for such kind of movements 
(but see Thompson et al., 2015).  
Conclusions 
The present study has shown that thorax morphology varies considerably among 
hominoid primates. Schultz’s (1961) hypothesis that hylobatids and modern humans are 
morphologically closer to each other, sharing a barrel-shaped ribcage, and distinct from 
those of funnel-shaped great apes is not supported. Allometry is an important factor for 
understanding thorax morphology driving variation in thorax width relative to depth, and 
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partly thoracic column invagination. 3D analyses suggest that it is not possible to 
recognize funnel and barrel geometries in the upper part of the ribcage alone casting doubt 
on such classifications proposed on fossil hominin remains. Of all living apes, Pongo is 
most similar to modern humans in total thorax shape and size and both are markedly 
distinct from African apes. Our findings suggest that classifying ribcages into barrel and 
funnel shapes may only describe general outlines, whereas the functional anatomy of the 
ribcages can be better assessed at closer morphological details. The size of upper and 
lower ribs, the various 3D curvatures in axial and sagittal planes as well as spatial aspects 
of torsion either closer to the vertebral or sternal rib ends, and the way the ribs articulate 
with the vertebral column are biologically meaningful for respiratory and locomotor 
function. 3D assessment of thorax shape contributes to analyzing features that affect 
thorax morphology, which is difficult to understand and interpret when described only 
from a simplified outline point of view. This is particularly relevant in the 
paleoanthropological context, where often fragmentary and dissociated thoracic remains 
must be interpreted.  
Acknowledgments 
Research funding: Spanish Ministry of Economy and Competitivity MINEO 
CGL2012-37279 and CGL2015-63648-P; The Leakey Foundation, The Cooperation 
Research Program of the Primate Research Institute, Kyoto University, and the Grant-in-
Aid for Scientific Research (25840171) from the Japan Society for the Promotion of 
Science. We thank Nakatsukasa M. (Kyoto Uni), Egi N. (KUPRI), Fujita M. (NVLU), 
and Hasegawa D. (NVLU) for CT scanning, Endo H. (Tokyo Uni), Kawada S. (NMNS), 






Aoyama, H., Mizutani-Koseki, S., Koseki, H., 2005. Three developmental 
compartments involved in rib formation. Int. J. Dev. Biol. 49, 325-333. 
Barker, K.B., Ward, C.V., 2008. Patterns of upper rib morphology in hominoids. 
Am. J. Phys. Anthropol.  S46, 64. 
Bastir, M., García-Martínez, D., Recheis, W., Barash, A., Coquerelle, M., Rios, 
L., Peña-Melián, Á., García Río, F., O’Higgins, P., 2013. Differential growth and 
development of the upper and lower human thorax. PLoS ONE 8, e75128. 
Bastir, M., García-Martínez, D., Barash, A., Been, E., Torres, I., García Río, F., 
2014a. Thorax kinematics and the reconstruction of body models in hominin evolution, 
European Society for the Study of Human Evolution, Florence, p. 35. 
Bastir, M., Higuero, A., Ríos, L., García-Martínez, D., 2014b. Three-dimensional 
analysis of sexual dimorphism in human thoracic vertebrae: Implications for the 
respiratory system and spine morphology. Am. J. Phys. Anthropol. 155, 513-521. 
Bastir M, Garcia-Martinez D, Estalrrich A, Garcia-Tabernero A, Huguet R, Rios 
L, Barash A, Recheis W, de la Rasilla M, Rosas A. 2015. The relevance of the first ribs 
of the El Sidron site (Asturias, Spain) for the understanding of the Neandertal thorax. J. 
Hum. Evol.  80, 64-73. 
Bastir, M., García-Martínez, D., O’Higgins, P., Utrilla, C., Torres, M., García Río, 
F., 2016. In vivo 3D analysis of thoracic kinematics:  changes in size and shape during 
breathing and their implications for respiratory function in recent humans and fossil 
hominins. Anat. Rec. (in press) 
 167 
 
Bastir, M., Garcia-Martínez, D., Williams, S.A., Nallah, S., Eyre, J.E., Oishi, M., 
Ogihara, N., Churchill, S.E., Berger, L., Schmid, P., 2016. Preliminary findings of the 3D 
analysis of the costal remains of Australopithecus sediba, Paleoanthropology Society, 
Atlanta, A2-A3. 
Bastir, M., Higuero, A., Ríos, L., García-Martínez, D., 2014. Three-dimensional 
analysis of sexual dimorphism in human thoracic vertebrae: Implications for the 
respiratory system and spine morphology. Am. J. Phys. Anthropol. 155, 513-521. 
Bramble, D.M., Lieberman, D.E., 2004. Endurance running and the evolution of 
Homo. Nature 432, 345-352. 
Churchill, S.E., Holliday, T.W., Carlson, K.J., Jashashvili, T., Macias, M.E., 
Mathews, S., Sparling, T.L., Schmid, P., de Ruiter, D.J., Berger, L.R., 2013. The Upper 
Limb of Australopithecus sediba. Science 340. 
Daley MA, Bramble DM, Carrier DR. 2013. Impact Loading and Locomotor-
Respiratory Coordination Significantly Influence Breathing Dynamics in Running 
Humans. PLoS ONE 8(8), e70752. 
De Troyer, A., Kirkwood, P.A., Wilson, T.A., 2005. Respiratory Action of the 
Intercostal Muscles. Physiol. Rev. 85, 717-756. 
EVAN-Society, 2010. ET, Toolkit for geometric morphometric analysis. 
Franciscus, R.G., Churchill, S.E., 2002. The costal skeleton of Shanidar 3 and a 
reappraisal of Neandertal thoracic morphology. J. Hum. Evol.  42, 303-356. 
García-Martínez, D., Barash, A., Recheis, W., Utrilla, C., Torres Sánchez, I., 
García Río, F., Bastir, M., 2014. On the chest size of Kebara 2. J. Hum. Evol.  70, 69-72. 
 168 
 
García-Martínez, D., Bastir, M., Recheis, W., Barash, A., 2013. Two different 
barrels for two different primates: 3D geometric morphometrics of sliding semilandmarks 
of the Hominoidea superfamily thorax, Sociedad Española de Antropología Física, 
Bilbao, p. 39. 
García-Martínez, D., 2013. 3D geometric morphometrics of the rib cage of the 
Homo ergaster KNM-WT 15000 and their possible evolutionary implications: an 
application of sliding semilandmarks on virtual anthropology to the morphology of the 
ribs. MSc thesis, Universidad Autónoma de Madrid-Museo Nacional de Ciencias 
Naturales CSIC, Madrid, p. 100. 
García-Martínez D, Recheis W, Bastir M. 2016a. Ontogeny of 3D rib curvature 
and its importance for the understanding of human thorax development. Am. J. Phys. 
Anthropol. 159(3), 423-431. 
García-Martínez, D., Torres-Tamayo, N., Torres-Sanchez, I., García-Río, F., 
Bastir, M., 2016b. Morphological and functional implications of sexual dimorphism in 
the human skeletal thorax. Am. J. Phys. Anthropol. 161, 467-477.  
García-Martínez, D., Bastir, M., Estalrrich, A., García Tabernero, A., Huguet, R., 
Cunha, E., de la Rasilla, M., Rosas, A., 2014. Preliminary study of the head-neck complex 
of Neanderthal ribs from the El Sidrón site (Asturias, Spain), in: PESHE (Ed.). Society 
for the Study of Human Evolution, Florence, p. 76. 
Gayzik, F.S., Yu, M.M., Danelson, K.A., Slice, D.E., Stitzel, J.D., 2008. 
Quantification of age-related shape change of the human rib cage through geometric 
morphometrics. J. Biomech. 41, 1545-1554. 
 169 
 
Gómez-Olivencia, A., Eaves-Johnson, K.L., Franciscus, R.G., Carretero, J.M., 
Arsuaga, J.L., 2009. Kebara 2: new insights regarding the most complete Neandertal 
thorax. J. Hum. Evol.  57, 75-90. 
Gómez-Olivencia A, Carretero JM, Lorenzo C, Arsuaga JL, Bermúdez de Castro 
JM, and Carbonell E. 2010. The costal skeleton of Homo antecessor: preliminary results. 
J. Hum. Evol.  59(6):620-640. 
Haeusler, M., Martelli, S.A., Boeni, T., 2002. Vertebrae numbers of the early 
hominid lumbar spine. J. Hum. Evol. 43, 621-643. 
Haile-Selassie, Y., Latimer, B.M., Alene, M., Deino, A.L., Gibert, L., Melillo, 
S.M., Saylor, B.Z., Scott, G.R., Lovejoy, C.O., 2010. An early Australopithecus afarensis 
postcranium from Woranso-Mille, Ethiopia. Proc. Natl. Acad. Sci. 107, 12121-12126. 
Holliday, T.W., 2012. Locomotor Convergence and other Homoplasies: the Homo 
and Hylobates Example, in: PESHE (Ed.), ESHE, European Society for the study of 
human evolution, Bordeaux, p. 14. 
Jellema, L.M., Latimer, B., Walker, A., 1993. The rib cage, in Walker, A., Leakey, 
R. (Eds.), The Nariokotome Homo Erectus Skeleton. Harvard University Press, 
Cambridge, pp. 294-325. 
Johanson, D.C., Lovejoy, C.O., Kimbel, W.H., White, T.D., Ward, S.C., Bush, 
M.E., Latimer, B.M., Coppens, Y., 1982. Morphology of the Pliocene partial hominid 
skeleton (A.L. 288-1) from the Hadar formation, Ethiopia. Am. J. Phys. Anthropol. 57, 
403-451. 
Jungers, W.L., 1984. Scaling of the hominoid locomotor skeleton with special 
reference to lesser apes, in: Preuschoft, H., Chivers, D.J., Brockelman, W.Y. (Eds.), The 
 170 
 
Lesser Apes: Evolutionary and Behavioral Biology. Edinburgh University Press, 
Edinburgh, pp. 146-169. 
Kagaya, M., Ogihara, N., Nakatsukasa, M., 2008. Morphological study of the 
anthropoid thoracic cage: scaling of thoracic width and an analysis of rib curvature. 
Primates 49, 89-99. 
Klingenberg, C.P., 2011. MorphoJ: an integrated software package for geometric 
morphometrics. Mol. Ecol. Res. 11, 353-357. 
Larson, S.G., Stern, J.T., 1987. EMG of chimpanzee shoulder muscles during 
knuckle-walking: problems of terrestrial locomotion in a suspensory adapted primate. J. 
Zool. 212, 629-655. 
Latimer, B., Ward, C.V., 1993. The thoracic and lumbar vertebrae, The 
Nariokotome Homo Erectus Skeleton. Harvard University Press, Cambridge, pp. 266-
293. 
Latimer, B., Lovejoy, C.O., Haile-Selassie, Y., 2016. The thoracic cage of KSD-
VP-1/1, in Haile-Selassie, Y., Su, D.F. (Eds.), The Postcranial Anatomy of 
Australopithecus afarensis: New Insights KSD-VP-1/1. Springer, Dordrecht, 
Netherlands, pp. 143-153. 
Lovejoy, C.O., 2005. The natural history of human gait and posture. Gait & 
Posture 21, 95-112. 
Lovejoy, C.O., Suwa, G., Simpson, S.W., Matternes, J.H., White, T.D., 2009. The 
great divides: Ardipithecus ramidus reveals the postcrania of our last common ancestors 
with African apes. Science 326, 73, 100-106. Maurer, R., 1970. Skelettrumpflänge, 
Skelettproportionen und Allometrien, Institut fuer Anthropologie. Zuerich, p. 92. 
 171 
 
Mitteroecker P, Gunz P, Bernhard M, Schaefer K, Bookstein FL. 2004. 
Comparison of cranial ontogenetic trajectories among great apes and humans. J. Hum. 
Evol.  46(6),679-698. 
Mitteroecker, P., Gunz, P., 2009. Advances in Geometric Morphometrics 
Evolutionary Biology 36, 235-247. 
Moyá-Solá, S., Kohler, M., Alba, D.M., Casanovas-Vilar, I., Galindo, J., 2004. 
Pierolapithecus catalaunicus, a new Middle Miocene great ape from Spain. Science 306, 
1339-1344. 
Ogilvie, M.D., Hilton, C.E., Ogilvie, C.D., 1998. Lumbar anomalies in the 
Shanidar 3 Neandertal. J. Hum. Evol. 35, 597-610. 
Pilbeam, D., 2004. The anthropoid postcranial axial skeleton: comments on 
development, variation, and evolution. J. Exp. Zool. (Mol. Dev. Evol.) 302B, 241-267. 
Preuschoft, H., 2004. Mechanisms for the acquisition of habitual bipedality: are 
there biomechanical reasons for the acquisition of upright bipedal posture? J. Anat. 204, 
363-384. 
Ratnovsky, A., Elad, D., Halpern, P., 2008. Mechanics of respiratory muscles. 
Resp. Physiol. Neurobiol. 163, 82-89. 
Rohlf, 1997. NTSYS-pc: Numerical taxonomy and multivariate analysis system. 
Exeter Software, Setauket, New York. 
Ruff, C.B., 1991. Climate and body shape in hominid evolution. J. Hum. Evol.  
21, 81-105. 




Schmid, P., 1983. Eine Rekonstruktion des Skelettes von A.L. 288-1 (Hadar) und 
deren Konsequenzen. Folia Primatol. (Basel) 40, 283-306. 
Schmid, P., 1991. The trunk of the australopithecines, in: Coppens, Y., Senut, B. 
(Eds.), Origine(s) de la Bipédie chez les Hominidés. Anatole, France: Éditions du Centre 
National de la Recherche Scientifique, pp. 225-234. 
Schmid, P., Churchill, S.E., Nalla, S., Weissen, E., Carlson, K.J., de Ruiter, D.J., 
Berger, L.R., 2013. Mosaic morphology in the thorax of Australopithecus sediba. Science 
340. 
Schmidt M, and Krause C. 2011. Scapula Movements and Their Contribution to 
Three-Dimensional Forelimb Excursions in Quadrupedal Primates. In: D’Août K, and 
Vereecke EE, editors. Primate Locomotion, Linking Field and Laboratory Research. New 
York Dordrecht Heidelberg London: Springer p83-108. 
Schultz, A., 1961. Vertebral column and thorax, Primatología, Handbuch der 
Primatenkunde, pp. 1-66. 
Schultz, A., 1961. Vertebral column and thorax, in: Hofer, H., Schultz, A.H., 
Starck, D. (Eds.), Primatologia, Handbuch der Primatenkunde. Karger, Basel (Schweiz), 
New York, pp. 1-66. 
Tawane G, García-Martínez D, Eyre J, Bastir M, Berger L, Nalla S, and Williams 
S. 2016. A hominin first rib discovered at the Sterkfontein caves. S. Afr. J. Sci. (in press).  
Thompson, N.E., Demes, B., O/'Neill, M.C., Holowka, N.B., Larson, S.G., 2015. 
Surprising trunk rotational capabilities in chimpanzees and implications for bipedal 
walking proficiency in early hominins. Nat Commun 6. 
 173 
 
Thorpe, S.K.S., Holder, R.L., Crompton, R.H., 2007. Origin of human bipedalism 
as an adaptation for locomotion on flexible branches. Science 316, 1328-1331. 
Ward, C.V., 1993. Torso morphology and locomotion in Proconsul nyanzae. Am. 
J. Phys. Anthropol. 92, 291-328. 
Ward, C., Kimbel, W., Harmon, E., Johanson, D., 2012. New postcranial fossils 
of Australopithecus afarensis from Hadar, Ethiopia (1990–2007). J. Hum. Evol.  63, 1-
51. 
Williams, S.A., 2012a. Variation in anthropoid vertebral formulae: implications 
for homology and homoplasy in hominoid evolution. J. Exp. Zool. B (Mol. Dev. Evol.) 
318, 134-147.  
Williams, S.A., 2012b. Placement of the diaphragmatic vertebra in catarrhines: 
implications for the evolution of dorsostability in hominoids and bipedalism in hominins. 
Am. J. Phys. Anthropol. 148, 111-122. 
Williams, S.A., Middleton, E.R., Villamil, C.I., Shattuck, M.R., 2016. Vertebral 
numbers and human evolution. Y. Phys. Anthropol. 159, S19-S36. 
Williams, S.A., Ostrofsky, K.R., Frater, N., Churchill, S.E., Schmid, P., Berger, 
L.R., 2013. The vertebral column of Australopithecus sediba. Science 340, 1232996. 
Williams, S.A., Russo, G.A., 2015. Evolution of the hominoid vertebral column: 
the long and the short of it. Evol. Anthropol. 24, 15-32. 
Zelditch, M.L., Swiderski, D.L., Sheets, H.D., Fink, W.L., 2012. Geometric 





Table 1. Mean centroid size comparisons of the upper thorax.  
 
  
Group Mean CS Std. error -95% +95% 
Homo 1994.13 46.15 1899.59 2088.67 
Pan 1646.61 46.15 1552.07 1741.15 
Gorilla 2401.15 65.27 2267.45 2534.85 
Pongo 1656.25 72.97 1506.76 1805.73 
Hylobatids 1060.27 72.97 910.79 1209.75 
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Table 2. Procrustes distances between upper thorax mean shapes (all at least significant 
at p<0.01). 
 Gorilla Homo Hylobatids Pan 
Homo 0.112    
Hylobatids 0.163 0.134   
Pan 0.129 0.114 0.080  





Table 3. Mean centroid size comparisons of the extended thorax.  
Group Mean CS Std. error -95% +95% 
Homo 2948.28 62.97 2819.31 3077.26 
Pan 2509.14 62.97 2380.16 2638.12 
Gorilla 3623.20 89.05 3440.79 3805.60 
Pongo 2510.23 99.56 2306.30 2714.17 
Hylobatids 1574.81 99.56 1370.87 1778.74 
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Table 4. Procrustes distances between extended thorax mean shapes (all at least 
significant at p<0.01). 
 Gorilla Homo Hylobatids Pan 
Homo 0.166    
Hylobatids 0.158 0.135   
Pan 0.118 0.146 0.095  







Figure 1. a)  Frontal and b) lateral view of the 3D landmark configuration of the grand 
mean of 11 thoracic levels and the relation of the landmarks to rib and thorax morphology. 





Figure 2. Scatterplots of principal component scores in shape space of the upper thorax 
data. (a) PC1 vs PC2 and (b) PC1 vs PC3. Note that Gorilla, humans and Pongo plot 
together towards positive PC1, Pan and hylobatids towards negative PC1. Humans plot 
towards negative PC2 scores while all hominoids plot towards positive PC2 scores. PC3 





Figure 3. Shape variations associated to the principal component analysis of upper thorax 
data shown in frontal, left lateral and superior axial views. Left columns show negative 
loadings, right columns show positive loadings, both at maximal observed ranges; (a) 






Figure 4. Scatterplots of principal component scores in Procrustes Form space of the 
upper thorax data. (a) PC1 vs PC2 and (b) PC2 vs PC3. Note that PC1-PC2 projections 





Figure 5. Shape variations associated the principal component analysis of Procrustes 
form space illustrate common features of allometric shape variation in frontal, left lateral 
and superior axial views. (a) Shapes with negative PC1 loadings (large specimens, (b) 






Figure 6. Neighbour joining tree based on Procrustes distances between all shapes of the 
upper thorax sample. Humans, Gorilla and Pongo cluster together and differ from the 





Figure 7. Scatterplots of principal component scores in shape space of the extended 
thorax data. (a) PC1 vs PC2 and (b) PC1 vs PC3. PC1 orders the data polarizing humans 
and African apes. PC2 orders larger versus smaller specimens within the apes. Note the 
relationships between humans and Pongo and the rest of the sample. PC3 polarizes Pongo 







Figure 8. Shape variations associated the principal component analysis of extended 
thorax data shown in frontal, left lateral and superior axial views. Left columns show 
negative loadings, right columns show positive loadings, both at maximal observed 






Figure 9. Neighbour joining tree based on Procrustes distances between all shapes of the 
extended thorax sample. Humans and Pongo cluster together and differ from the second 











CAPÍTULO VIII – RESULTADOS: ANATOMÍA 
EVOLUTIVA DE LA CAJA TORÁCICA 
 
 
Los resultados obtenidos en referencia al objetivo 5 “Contribuciones al 
conocimiento de la anatomía evolutiva de la caja torácica humana” son mostrados 
por objetivos alcanzados. 
Dentro del objetivo 5a “Contribuciones al conocimiento de la anatomía 
evolutiva en el género Australopithecus” se ha publicado un artículo y un resumen en 
congreso: 
Tawane, G., García-Martínez, D., Eyre, J., Bastir, M., Berger, L., Nalla, S., 
Williams, S.A., 2016. A hominin first rib discovered at the Sterkfontein Caves, South 
Africa. South African Journal of Sciences 112, 1-7. 
DOI: http://dx.doi.org/10.17159/sajs.2016/20150278 
Bastir, M., García-Martínez, D., Williams, S. A., Nalla, S., Eyre, J., Oishi, M., 
Ogihara, N., Churchill, S.E., Hawks, J., Berger, L.R., Schmid, P., 2016. Preliminary 
findings of 3D analyses of the costal remains of Australopithecus sediba. Abstracts of the 
































Dentro del objetivo específico 5b “Contribuciones al conocimiento de la caja 
torácica de homínidos del Pleistoceno Inferior (Homo ergaster y Homo antecessor), 
así como de la especie de cronología incierta Homo naledi” se ha publicado un artículo 
y un resumen en congreso: 
Williams, S.A., García-Martínez, D., Bastir, M., Meyer, M.R., Nalla, S., Hawks, 
J., Schmid, P., Churchill, S.E., Berger, L.R., 2017. The vertebrae and ribs of Homo naledi. 
Journal of Human Evolution 104, 136-154. 
DOI: http://dx.doi.org/10.1016/j.jhevol.2016.11.003 
García-Martínez, D., Spoor, F., Bastir, M., 2016. 3D Assessment of rib 
curvatures in KNM-WT 15000. Abstracts of the Paleoanthropology Society 2016 
Meeting; PaleoAnthropology 2016: A13. 
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Figure S1. U.W. 101-524 in situ in the Dinaledi Chamber. It was found alongside the 

















U.W. 101-651     Atlas (C1) neural arch fragment (right) 
U.W. 101-331     Atlas (C1) neural arch fragment (midline) 
U.W. 101-1279 & U.W. 101-489   Axis (C2) vertebral body 
U.W. 101-1692     Axis (C2) vertebral body fragment—immature odontoid 
process 
U.W. 101-732     Axis (C2) neural arch fragment (indet. side) 
U.W. 101-174     Cervical neural arch fragment (midline, mostly left) 
U.W. 101-1673     Cervical neural arch fragment—immature articular facets 
(right) 
U.W. 101-081     Lower cervical/upper thoracic spinous process 
U.W. 101-1599     Lower cervical or upper thoracic neural arch fragment (left) 
U.W. 101-581     Upper thoracic isolated spinous process 
U.W. 101-1614     Upper thoracic neural arch (midline; mostly left) 
U.W. 101-581     Upper thoracic isolated spinous process 
U.W. 101-1493     Upper thoracic neural arch fragment—immature 
U.W. 101-663     Middle thoracic neural arch (midline; mostly right) 
U.W. 101-015     Middle thoracic neural arch (midline; mostly left) 
U.W. 101-575A     Middle thoracic neural arch (midline; mostly left) 
U.W. 101-1669     Middle thoracic isolated spinous process 
U.W. 101-515     Middle to lower thoracic vertebral body  
U.W. 101-855     Tenth thoracic vertebra (T10) 
U.W. 101-1733     Eleventh thoracic vertebra (T11) 
U.W. 101-465     Lower thoracic vertebral body 
U.W. 101-1124     Lower thoracic isolated spinous process 
U.W. 101-1302     Thoracic neural arch fragment (left) 
U.W. 101-656     Thoracic isolated superior articular facet 
U.W. 101-439     Thoracic neural arch fragment—immature 
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U.W. 101-1054     Lower thoracic/upper lumbar isolated spinous process 
U.W. 101-478     Lower lumbar vertebra 
U.W. 101-984     Lumbar vertebral body 
U.W. 101-1338     Lumbar vertebral body fragment 
U.W. 101-1337     Lumbar neural arch (midline, mostly right) 
U.W. 101-765     Lumbar isolated lumbar transverse process (left) 
Indeterminate vertebrae 
U.W. 101-872     Vertebral isolated superior articular facet 
U.W. 101-1601     Vertebral isolated articular facet 
U.W. 101-1711     Vertebral body fragment 
U.W. 101-362     Neural arch fragment 
U.W. 101-615     Neural arch fragment 
U.W. 101-619     Neural arch fragment 
U.W. 101-673     Neural arch fragment 
U.W. 101-685     Neural arch fragment 
U.W. 101-1307     Neural arch fragment 
U.W. 101-1382     Neural arch fragments 
U.W. 101-1383     Neural arch fragments 
U.W. 101-994    Left superior articular facet and lamina and spinous process 
U.W. 101-847     Possible vertebral body fragment 
U.W. 101-407     Possible neural arch fragment 
U.W. 101-681     Possible neural arch fragment 
U.W. 101-1144     Possible neural arch fragment 
U.W. 101-1604     Possible neural arch fragment 
U.W. 101-323     Possible neural arch fragments 
U.W. 101-1615     Possible neural arch fragments 
U.W. 101-025     Possible vertebra fragment 
U.W. 101-592     Possible vertebra fragment 
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U.W. 101-620     Possible vertebra fragment 
U.W. 101-1621     Possible vertebra fragment 
U.W. 101-1699     Possible vertebra fragment 
U.W. 101-1003     Possible vertebra fragment 
U.W. 101-1079     Possible vertebra fragments 
U.W. 101-1397     Possible vertebra fragments 
Diagnosable ribs 
U.W. 101-083    Left 1st rib 
U.W. 101-621     Left 1st rib 
U.W. 101-385     Right 2nd rib 
U.W.101-1291     2nd rib shaft fragment (left) 
U.W.101-1009/979    3rd-6th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-351/464/953    6th-9th rib shaft fragment with posterior angle (right) 
U.W. 101-524     Left 11th rib 
U.W. 101-1119     Left 12th rib 
Additional rib fragments  
U.W.101-1280     3rd-4th rib partial shaft with posterior angle (left) 
U.W.101-1090     3rd-4th rib shaft fragment with partial neck (left) 
U.W.101-1596     3rd-4th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-1125     4th-6th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-840     4th-6th rib shaft fragment with posterior angle (left)  
U.W.101-748     4th-6th rib shaft with posterior angle and costal groove (left) 
U.W.101-839     4th-6th rib shaft fragment 
U.W.101-1670     4th-6th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-657     6th-9th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-079     6th-9th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-479     6th-9th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-456     6th-9th rib shaft fragment (left) 
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U.W.101-951     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-514     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-797     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-1360     6th-9th rib shaft fragment 
U.W.101-745     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-995     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-1569     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-1344     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.-101-927     6th-9th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-1080     7th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-1109     7th-8th rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-509     7th-8th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-978     8th-10th rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-669     8th-10th rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-024     8th-10th rib fragment (right) 
U.W.101-764    10th-12th rib head (left) 
U.W.101-1613     10th rib shaft fragment with costal groove (left) 
U.W.101-629     10th-12th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-1394     10th-12th rib shaft fragment (right) 
U.W.101-578     10th-12th rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-431     10th-12th rib shaft fragment 
U.W.101-1059     10th-12th rib shaft fragment (left) 
U.W.101-392     11th-12th rib shaft with posterior angle and costal groove 
(left) 
U.W.-101-1668     Unknown rib shaft fragment with costal groove (right) 
U.W.101-919     Unknown rib fragment with costal groove 
U.W.101-034     Unknown rib shaft fragment (left) 
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U.W.101-158     Unknown rib shaft fragment 
U.W.101-1411     Unknown rib shaft fragment 
U.W.101-535     Unknown rib fragment 
U.W.101-1472     Unknown rib fragment 
U.W.101-437     Unknown rib fragment 
U.W.101-273    Unknown rib fragment 
U.W.101-1586     Unknown rib fragment 





Table S2. Minimum number of elements (MNE) and minimum number of individuals (MNI) from 
diagnostic material.*  
 
  MNE MNI 
  Adult Immat. Adult Immat. 
C1 2   2   
C2 1 1 1 1 
Ca 1 1 1 1 
C/Tb 1   1   
Ta 9 2 1 1 
T10 1   1   
T11 1   1   
T/Lc 1   1   
La 3   1   
Rib1 2   2   
Rib2 2   1   
Ribmd 2   1   
Rib11 1   1   
Rib12 1   1   
*In addition to two adult left ribs, two immature individuals present different ages; thus, there are a 
minimum of four individuals represented in the Dinaledi vertebral and costal sample.  
aGeneral cervical (C), thoracic (T), or lumbar (L) vertebra 
bLower thoracic or upper thoracic vertebra 
cLower thoracic or upper lumbar vertebra 








Dentro del objetivo específico 5c “Contribuciones al conocimiento de la caja 
torácica Neandertal y sus implicaciones funcionales y evolutivas” se han publicado 2 
artículos y otros 2 se encuentran actualmente aceptados: 
García-Martínez, D., Barash, A., Recheis, W., Utrilla, C., Torres-Sánchez, I., 
García-Rio, F., 2014. On the chest size of Kebara 2. Journal of Human Evolution 70, 69-
72. 
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of the first ribs of the El Sidrón site (Asturias, Spain) for the understanding of the 
Neanderthal thorax. Journal of Human Evolution 80, 64-73. 
DOI: 10.1016/j.jhevol.2014.10.008 
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Aceptación de artículo García-Martínez et al., titulado “The costal remains of the El 
Sidrón Neanderthal site (Asturias, northern Spain) and its importance for understanding 
the Neanderthal thorax morphology”.  
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The study of the Neanderthal thorax has drawn the attention of the scientific 
community for more than a century. There is an agreement about the more capacious 
thorax in Neanderthals compared to modern humans. Nonetheless, whether this was 
caused by a medio-lateral or an antero-posterior expansion of the thorax is still debated 
and it is key to understanding breathing biomechanics and body shape in Neanderthals. 
The fragile nature of ribs, the metameric structure of the thorax and difficulties in 
morphological quantification all contribute to the uncertainty regarding precise aspects 
of Neanderthal thoracic shape. The El Sidrón site has yielded costal remains ranging from 
the upper to the lower thorax, as well as several proximal rib ends (frequently missing in 
the Neanderthal record), which could shed light on this issue. We compared the El Sidrón 
costal elements with ribs from current modern humans as well as with fossil modern 
humans and other Neanderthals through traditional morphometric methods and 3D 
geometric morphometrics, combined with missing data estimation and virtual 
reconstruction (at the 1st, 5th and 11th levels). Our results show that Neanderthals present 
larger rib heads and articular tubercles than their modern human counterparts. Overall 
size results show that Neanderthal 1st ribs are smaller than in modern humans, whereas 
5th and 11th ribs are considerably larger. When we articulated mean ribs (size and shape) 
with their corresponding vertebral elements, we observed that the Neanderthal thorax 
presents a medio-lateral expansion at every level, especially at T5 and T11 levels, 
compared to modern humans. Therefore, in light of the evidence from the El Sidrón costal 
remains, we hypothesize that the volumetric expansion of the Neanderthal thorax 






El estudio del tórax Neandertal ha atraído el interés de la comunidad científica por 
más de un siglo. Existe acuerdo acerca de la mayor capacidad torácica en Neandertales 
en comparación con humanos modernos. Sin embargo, si esto es causado por una 
expansión antero-posterior o medio-lateral del tórax es debatido a día de hoy y es clave 
para el entendimiento de la biomecánica respiratoria y la morfología corporal en 
Neandertales. La frágil naturaleza de las costillas y las dificultades en la cuantificación 
morfológica contribuyen a la incertidumbre en referencia a aspectos de la morfología 
torácica Neandertal. El yacimiento de El Sidrón ha proporcionado elementos costales que 
comprenden desde el tórax superior hasta el inferior, así como diferentes restos costales 
proximales (frecuentemente ausentes en el registro fósil Neandertal), los cuales pueden 
arrojar luz sobre esta incertidumbre. Nosotros comparamos las costillas de El Sidrón con 
costillas de humanos modernos actuales, así como con humanos modernos fósiles y otros 
Neandertales, a través de técnicas de MG 3D , combinadas con técnicas de estimación de 
datos perdidos y de reconstrucción virtual (en las costillas 1, 5 y 11). Nuestros resultados 
muestran que los Neandertales presentan cabezas costales y tubérculos articulares más 
grandes que humanos modernos. Con referencia al tamaño global de las costillas, las 1ª 
costillas Neandertales son más pequeñas que las de humanos modernos, mientras que las 
5ª y 11ª son considerablemente más grandes. Cuando articulamos costillas medias (forma 
y tamaño) con sus correspondientes elementos vertebrales, nosotros observamos que el 
tórax Neandertal presenta una expansión medio-lateral en los diferentes niveles 
estudiados con respecto a humanos modernos, aunque esto es más evidente a nivel de T5 
y T11. Por lo tanto, nosotros hipotetizamos que la expansión volumétrica Neandertal 
propuesta por autores previos, debería ser fundamentalmente producida por una 




The morphology of the rib cage is highly informative for the interpretation of 
biological aspects of extinct hominin species. Beyond internal organ protection, thoracic 
morphology is directly tied to respiratory dynamics. Expansion of the lungs during 
breathing and consequent oxygen intake into the organism is caused by the action of the 
intercostal muscles, the diaphragm and other accessory muscles (Spalteholz, 1970; De 
Troyer et al., 2005). Therefore, oxygen availability, basal metabolic rate (BMR) and 
physical activity are also dependent on various aspects of rib cage morphology 
(Franciscus and Churchill, 2002; Churchill, 2006; Froehle and Churchill, 2009; Gómez-
Olivencia et al., 2009; García-Martínez et al., 2014, 2016a; Bastir et al., 2017). 
Additionally, the rib cage contributes to the configuration of gross trunk shape in 
hominins due to its morphological integration with the pelvic system in the caudal part 
(Jellema et al., 1993; Bastir et al., 2014a) and with the upper limb in the cranial part 
(Churchill, 1994; Bastir et al., 2013; Schmid et al., 2013). Specifically, wide trunks 
consisting of a wide lower thorax linked to a wide pelvis have been proposed to be the 
characteristic bauplan of several fossil hominin species such as Neanderthals (Franciscus 
and Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; García-Martínez et al., 2014; Bastir 
et al., 2015a), Middle Pleistocene hominins (Arsuaga et al., 1999; Carretero et al., 2004), 
Homo erectus (Arsuaga et al., 1999; Carretero et al., 2004; Graves et al., 2010; Holliday, 
2012; García-Martínez et al., 2016b; but see Walker and Leakey, 1993) and even the 
recently discovered species of Homo naledi (Berger et al., 2015; Van Sickle et al., in 
review; Williams et al., 2017). Finally, some authors have proposed that other factors 
such as gut size or function could also potentially account for morphological differences 
in the lower part of the rib cage (Aiello and Weeler, 1995; Ben-Dor et al., 2016). 
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However, despite the importance of rib cage anatomy, it must be noted that 
traditionally, morphological variation in the thorax has received much less attention than 
other cranial and postcranial elements (Gómez-Olivencia et al., 2009). Therefore, aspects 
such as inter-specific thoracic variation in fossil hominin species and its paleo-biological 
implications are still not clear. This is mainly caused by several factors: 1) the fragile 
nature of thoracic elements (ribs and vertebrae) means that they usually appear broken or 
taphonomically distorted in the fossil record of hominins; 2) the metameric structure of 
the rib cage and the fact that not every part (ribs and vertebrae) of the whole (thorax) is 
usually found in the fossil record means that in most cases thorax morphology has been 
inferred from a couple of elements, usually distorted and isolated from their anatomical 
context; and 3) the quantification of the complex 3D curvature of the costal elements by 
linear measurements such as chords, angles or diameters potentially complicates the 
interpretation of fossil thorax morphology. 
Historic perspective on the study of the Neanderthal ribcage 
The first studies of fossil hominin thoracic morphology were carried out at the end 
of the 19th and early 20th century on the Neanderthal ribs from the Feldhofer Grotte 
(Fuhlrott, 1859), Krapina (Gorjanović-Kramberger, 1906), La Chapelle-aux-Saints 
(Boule, 1911-1913) and Tabun 1 (McCown and Keith, 1939). Although Fuhlrott (1859) 
and Boule (1911-1913) provided mainly inventories of those costal remains, Gorjanović-
Kramberger (1906) and McCown and Keith (1939) carried out metric analyses drawing 
attention to interesting features of the ribs such as their marked robustness, their rounded 
cross section or the straightness of the 1st ribs. These morphological features were linked 
by McCown and Keith (1939) to a greater respiratory capacity in Neanderthals compared 
to modern humans. Later, at the end of the 20th century, the monographs of the Shanidar 
Neanderthals (Trinkaus, 1983), La Ferrassie (Heim, 1976) and Kebara 2 individual 
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(Arensburg, 1991; Bar-Yosef et al., 1991) also addressed the study of the ribs of these 
specimens. The study carried out by Heim (1976) was mainly a summary of the remains 
of La Ferrassie individuals and did not find any differences between La Ferrassie costal 
morphology and that of modern humans. Trinkaus (1983) concluded that the ribs of 
Shanidar 3 were thicker and more robust than in modern humans, but the incompleteness 
of the remains did not allow for an overall idea of their thoracic configuration. Arensburg 
(1991) concluded that the morphology of the Kebara 2 Neanderthal rib cage did not differ 
from the thoraces of modern populations. 
It is important to note that even though some of the previously cited studies carried 
out metric analyses on the fossils, the comparative samples (if there were any) were 
always very small, so differences between Neanderthals and modern humans were 
assessed without any statistics. The break with previous methods of study happened at 
the end of the 20th century with the publication of the monograph on the H. ergaster or 
H. erectus KNM-WT 15000 (Walker and Leakey, 1993). This was the first complete and 
detailed comparative study carried out on thoracic fossils (ribs and vertebrae) using 
statistical analyses and large comparative samples (Jellema et al., 1993; Latimer and 
Ward, 1993). These authors pointed out that the modern human rib cage morphology 
arose with the emergence of Homo erectus, with features such as the volumetric 
expansion of the upper rib cage, the invagination of the spine and the declination of the 
ribs. However, other authors have recently questioned the modernity of the KNM-WT 
15000 rib cage (García-Martínez et al., 2016b).  
In the decades that followed, authors used similar methods (traditional 
measurements such as arcs, chords or angles) to publish very complete and detailed 
comparative studies of Neanderthal ribs. This greatly improved the understanding of 
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Neanderthal rib cage morphology (Franciscus and Churchill, 2002; Weinstein, 2008; 
Gómez-Olivencia et al., 2009; Gómez-Olivencia, 2015). 
Franciscus and Churchill (2002) carried out an exhaustive and comprehensive 
metric analysis on the Shanidar 3 Neanderthal ribs, comparing them with a wide range of 
Neanderthals (from Western European to Levantine individuals) as well as with early and 
modern European H. sapiens. Based on the upper ribs analysis, they observed that the 
Neanderthal upper thorax (although variable) could be more antero-posteriorly expanded 
than in modern humans. They stated that this feature was more evident in Western 
European Neanderthals than in the Levantine ones. These observations are consistent with 
the straightness of the 1st ribs observed in the Krapina sample by Gorjanović-Kramberger 
(1906) or the straightness in the 2nd rib of Tabun 1 observed by McCown and Keith 
(1939), which would be consistent with the elongated clavicles observed by other authors 
(Churchill, 1994; Rosas et al., 2016). However, a later reassessment of La Chapelle-aux-
Saints 2nd rib by Gómez-Olivencia et al. (2009) challenged this idea, since they proposed 
that 2nd rib of La Chapelle-aux-Saints was less straight than previously thought. 
Finally, Franciscus and Churchill (2002) concluded that although there is some 
degree of variation in the Neanderthal thorax (perhaps caused by factors such as sexual 
dimorphism and possibly eco-geographical variation), their rib cages were more 
voluminous (mainly at the caudal part). They hypothesized a greater vital capacity for 
them compared to modern populations. They stated that the larger volume of the 
Neanderthal thorax was produced by a medio-lateral expansion of the lower thorax in 
Tabun 1, by a medio-lateral and an antero-posterior expansion of the thorax in Kebara 2 
and by an antero-posterior expansion of the overall thorax in Shanidar 3. The larger 
inspiratory volume of Neanderthals is consistent with their larger nasal cavities (Bastir 
and Rosas, 2016), which could be linked to a higher oxygen demand due to greater 
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physical activity compared to modern humans (Churchill, 2006; Froehle and Churchill, 
2009). However, other explanations such as cold adaptation and/or genetic drift as causal 
mechanisms for generating this thorax morphology were not excluded by Franciscus and 
Churchill (2002). 
The results of Franciscus and Churchill (2002) were later confirmed by Weinstein 
(2008), who measured Shanidar 3 and Tabun 1 ribs and compared them to Andean 
populations, which are known to present enlarged thoraces in response to a higher oxygen 
demand because of their hypoxic living conditions. She observed that both Neanderthals’ 
rib cages were slightly larger than their Andean counterparts, concluding that the large 
Neanderthal thorax may reflect an adaptation to both a high oxygen intake and high 
activity levels. Subsequently, Gómez-Olivencia et al. (2009) carried out a very detailed 
analysis of the Kebara 2 Neanderthal ribs in comparison to populations inhabiting 
moderate and cold climates. They found size differences in the central (4, 5 and 7) and 
lower ribs (8 and 10) of Kebara 2. As these are larger than comparative ribs of modern 
humans, they inferred a large thorax capacity for this individual. It is important to mention 
that ribs 6 and 9 were not complete, so the lack of differences in those ribs could be 
attributed to this. However, they could not definitively conclude whether these 
differences were caused by a medio-lateral expansion of the thorax, an antero-posterior 
expansion, or both. Clarifying this issue would contribute not only to the understanding 
of the breathing kinematics in Neanderthals (which is dependent on thorax shape), but 
also to the understanding of their body shape. 
Although the previous research has laid the groundwork for better understanding 
differences between thorax morphology in Neanderthals and modern humans, and while 
it has greatly improved our knowledge of its paleo-biological implications, several issues 
should be noted. First, linear measurements (chords, arcs, angles) do not accurately 
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quantify the complex three-dimensional morphology of ribs. Also, missing costal ends 
are very difficult to estimate using such methods. For example, Shanidar 3 does not 
preserve any of the distal or proximal ends of the ribs in connection with the rib shaft, as 
noticed by Trinkaus (1983). Therefore, the estimation of the rib ends and the evaluation 
of the overall curvature of the rib present a serious challenge in some cases. 
Secondly, inferences about thorax morphology based solely on rib size and shape, 
regardless of its anatomical connection with the thoracic vertebrae, might lead to 
misinterpretations of antero-posterior or medio-lateral expansion of the thorax. It has 
recently been observed that a different orientation of the transverse processes of the 
thoracic vertebrae could significantly alter the thorax widening (Bastir et al., 2014b, 
2015a; 2017, in review; García-Martínez et al., 2016c). Therefore, the same rib 
morphology could produce a different thoracic configuration depending on the degree of 
dorsal orientation of the transverse processes of the thoracic vertebra. This fact makes 
evident the need to combine the knowledge of both ribs and vertebrae in order to make 
inferences about features such as the antero-posterior or the medio-lateral expansion of 
the thorax, which are emergent features of the anatomical composite that can hardly be 
inferred from individual elements. 
Recent perspectives on the study of the Neanderthal ribcage 
Methodological advances such as the development of Virtual Anthropology 
(Recheis et al., 1999; Weber et al., 2015) and improvements of 3D quantification of 
sliding semilandmarks methods have allowed for a more accurate quantification both of 
the thorax and individual ribs, even when the record is fragmentary (Bastir et al., 2013, 
2015a; García-Martínez et al., 2014, 2016b, c; Shi et al., 2014; Weber at al., 2014; 
Williams et al., 2017). Virtual reconstruction and virtual estimation of missing elements 
or distorted parts has allowed for analyses of fossils previously regarded as uninformative 
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or for the re-analyses of fossils that were previously reconstructed wrongly (Zollikofer et 
al., 2005; Gunz et al., 2009; Bastir et al., 2010; García-Martínez et al., 2014; Gómez-
Olivencia et al., 2015). Indeed, one of the most complete studies about the Neanderthal 
thorax (Gómez-Olivencia et al., 2009: 87) stated the following years ago: “The 
application of virtual reconstruction techniques may in the near future improve our 
understanding of the Neandertal thorax”. 
Regarding semilandmarks methods, García-Martínez et al. (2014) quantified the 
size of individual ribs of the Kebara 2 Neanderthal from 1st to 10th using 3D geometric 
morphometrics techniques. In this study we carried out a virtual reconstruction of the 6th 
and 7th ribs from the left side following the reassessment made by Gómez-Olivencia et 
al. (2009). We found that, in accordance with previous research using traditional 
morphometrics, the ribs belonging to the lower thorax (from 7th onwards) presented 
larger centroid size than their corresponding ribs in modern humans. Therefore, since 
these are the ribs functionally linked to diaphragmatic action, we hypothesized a greater 
diaphragmatic contribution to Neanderthal breathing than that found in modern humans. 
This was consistent with previous research (Franciscus and Churchill, 2002; Weinstein, 
2008; Gómez-Olivencia et al., 2009) and with the hypothesis of a high oxygen demand 
because of high levels of physical activity (Churchill, 2006; Rosas et al., 2006; Bastir, 
2008; Froehle and Churchill, 2009; Bastir and Rosas, 2016). 
Later, Bastir et al. (2015a) studied the 1st ribs sample of the El Sidrón site from 
an ontogenetic point of view in a comparative framework with modern humans, finding 
divergent ontogenetic trajectories for the 1st rib ontogeny of both species. These 
ontogenetic differences explained why adult Neanderthal 1st ribs presented, on average, 
less curvature in cranial view than their modern human counterparts. Additionally, Bastir 
et al. (2015a) tested the hypothesis of Gorjanović-Kramberger (1906) that straighter 1st 
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ribs in Neanderthals should be correlated with antero-posterior projection of their entire 
ribcage. Bastir and collaborators (2015a) found that the straightness of the 1st rib was 
correlated with the anterior projection of the upper thorax but with a lateral expansion of 
the lower thorax in the comparative modern human thoraces sample (ribs and vertebrae 
in anatomical articulation). Because of this correlation, along with the evidence of 
straighter ribs in Neanderthals, their data supported Gorjanović-Kramberger’s hypothesis 
(1906) only with respect to the upper thorax, because the lower rib cage could be more 
medio-laterally expanded than in modern humans. It is important to note that years earlier, 
Sawyer and Maley (2005) created a physical reconstruction of a Neanderthal rib cage 
(mainly based on the ribs and vertebrae from Kebara 2) which also predicted a medio-
lateral expansion of the lower thorax for this Neanderthal. Even though some “artistic 
license” was used for that reconstruction (Sawyer and Maley, 2005: 26), the morphology 
of that rib cage is consistent with the hypothetic model proposed by Bastir et al. (2015a), 
and both studies are the only ones that considered both ribs and vertebrae in order to infer 
Neanderthal thorax morphology. 
The El Sidrón site 
El Sidrón site is a karstic cave located in Asturias in northern Spain, in the “Surco 
Oviedo-Infiesto” -a band of Mesozoic and Cenozoic sediments limited to the north and 
south by Paleozoic reliefs (Fortea et al., 2003; Rosas et al., 2006). Archaeological 
excavations in the cave were conducted from 2000 to 2014. They uncovered 415 lithic 
tools (Santamaría et al., 2010), 51 macro-mammal remains (Rosas et al., 2011), and more 
than 2500 Neanderthal bone fragments (Rosas et al., 2013) all from the same 
archaeological unit (Unit III; Cañaveras et al., 2011), representing the most complete 
Neanderthal sample of the Iberian Peninsula (Rosas et al., 2006, 2012, 2015). These 
remains were found in a secondary position; the original deposit, worn out by erosion, is 
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thought to have been either on the surface or in an upper karst level (Fortea et al., 2003). 
Several dating methodologies applied to the Neanderthal bones and teeth give a consistent 
date of around 49,000 BP (de Torres et al., 2010; Wood et al., 2013), with environmental 
conditions similar to those of the present (Fortea et al., 2003; Badal-García, 2011; Rosas 
et al., 2011; Sanchíz and Martín, 2011). 
All of the Neanderthal skeletal regions have been preserved, and several regions 
(e.g., thorax, arms, feet and hand bones) were recovered in anatomical articulation (Rosas 
et al., 2006, 2013). A total of 13 Neanderthal individuals have been identified from El 
Sidrón (Rosas et al., 2013, 2015), including 7 adults (4 females, 3 males), three 
adolescents (1 female, 2 males), 2 juveniles (1 male, 1 for which sex determination is still 
in progress), and one infant (whose sex is indeterminate). 
Aims of this study 
The main aim of this study is to describe and analyze in a comparative context the 
costal material from the El Sidrón site. It is important to note that in this study we did an 
in-depth analysis of all the costal material except the one that could belong to juveniles 1 
and 2 (according to Rosas et al., 2013). Since previous studies have been based mainly 
on the costal morphology of four Neanderthal individuals (Kebara 2, Shanidar 3, La 
Chapelle-aux-Saints and Tabun 1), the El Sidrón material can shed light on Neanderthal 
thorax morphology by addressing the following issues: 
Regarding the proximal part of the rib, articular tubercles have been observed as 
larger and more heavily remodeled than in modern humans (Franciscus and Churchill, 
2002; Gómez-Olivencia, 2015). However, the rib head in Neanderthals has never been 
studied in a comparative context because of the aforementioned fossil record biases. 
Because of the good preservation of several rib heads in the El Sidrón sample, we aim to 
lay the groundwork on this matter. Since there is a lack of evidence about differences 
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between rib heads of both species, we test the hypothesis (H1) that predicts that 
Neanderthals and modern humans present the same dimensions at the proximal rib end. 
Additionally, there is a consensus about the more capacious rib cage in 
Neanderthals. However, it is still unknown if this expansion is produced by changes in 
the antero-posterior, the medio-lateral dimensions, or both together. Since ribs from the 
upper, middle and lower thorax are preserved in the El Sidrón sample, we aim to clarify 
this debate in the light of Sawyer and Maley’s (2005) hypothetic reconstruction and 
findings made by Bastir et al. (2015a) testing the hypothesis (H2) that predicts that the 
Neanderthal thorax morphology is more antero-posteriorly expanded in the upper thorax 
and more medio-laterally expanded in the lower thorax than in modern humans. 
Material and Methods 
The El Sidrón costal remains 
The site has yielded a large number of costal remains, ranging from remains of 
the 1st ribs to the 12th ribs (García-Martínez et al., 2016d). Although the costal sample is 
fragmentary, every part of the rib anatomy is represented: head, neck, rib shaft and distal 
end. Importantly, the costal sample includes several well preserved proximal ends (head 
and articular tubercle) that are rare and scarce in the Neanderthal fossil record. Articular 
tubercles are preserved in several Neanderthals but, regarding the rib head, only Kebara 
2 presents two partially complete rib heads from true ribs and four almost complete ones 
from floating ribs. Moreover, the most complete studies on this fossil individual 
(Franciscus and Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; García-Martínez et al., 
2014) do not address the study of this anatomic costal area. The rib heads from the El 




The Neanderthal costal remains of the El Sidrón site are temporarily housed at the 
Department of Paleobiology of the Museo Nacional de Ciencias Naturales (MNCN-
CSIC) in Madrid, Spain. The most informative costal remains addressed in this study are 
shown in Figures 1-3 and general parameters such as number of individual specimens 
(NISP), minimum number of elements (MNE) and minimum number of individuals 
(MNI) are shown in Table 1. A complete list of specimens addressed in-depth in this study 
is included in Table S1. 
Comparative sample for traditional measurements 
We compared the El Sidrón original ribs with adult ribs belonging to European 
modern humans (Spain, N=120 ribs; Portugal, N=120 ribs; Austria, N=48 ribs; 12 males 
and 12 females in total). Individual ribs from the Spanish and Austrian populations were 
segmented from CT scans of healthy subjects throughout semiautomatic methods in 
Mimics software (http://www.materialise.com/en/medical/software/mimics) in order to 
get measurable 3D models of individual ribs. The data were obtained from hospital 
subjects that were scanned previously as a healthy control group in order to compare with 
pathological individuals belonging to a different research project at the Hospital 
Universitario La Paz (Madrid, Spain) and Medizinischen Universität Innsbruck 
(Innsbruck, Austria). Individual ribs from the Portuguese population (21st century 
Identified Skeletal Collection, housed at the Laboratory of Forensic Anthropology, 
University Of Coimbra, Portugal; Ferreira et al., 2014) were scanned through a Next 
Engine HD 3D laser scanner in ‘wide mode’ (with a resolution 0.38 mm and an accuracy 
of 6 points per mm). In none of the cases could any pathologies affecting skeletal thorax 





Comparative sample for geometric morphometrics 
Since only 1st, 5th and 11th ribs from the El Sidrón site were measured by 3D 
geometric morphometrics, we only used the corresponding ribs of the modern human 
comparative sample mentioned above (See table S2). Additionally, different HD surface 
3D models of fossils belonging to these levels were studied for geometric morphometrics 
analyses (Table S2). We compared the El Sidrón 1st ribs with two 1st ribs from the 
Krapina site (117.2 and 118.2; Gorjanović-Kramberger, 1906) as well as the two 1st ribs 
from Kebara 2 (Arensburg, 1991). Additionally, we included several fossil Homo sapiens 
in the comparative sample: the 1st rib from the Mladeč site (Trinkaus et al., 2006), the 1st 
rib from the Cueva de la Paloma site (Hernández-Pacheco, 1923), the 1st rib from the 
Oetrange site (Meiklejohn et al., 2014) and the two 1st ribs from a 19 years old female H. 
sapiens named “La Femme de Tigermoyen”. This individual was discovered at the d´Arlit 
region (Nigeria) by Henri Lothe in 1974 and dated in 5,420 BP. It is housed at the MNHN 
(Paris, France) and it has never been properly published to the date. Regarding the 5th 
and 11th ribs, we compared the ones from the El Sidrón site with their corresponding ribs 
from the Kebara 2 Neanderthal (Arensburg, 1991; Gómez-Olivencia et al., 2009). 
Position and side assessment of the costal remains 
The side of the remains was assessed using anatomical features such as the costal 
groove or the rib axis orientation. For diagnosis of the anatomical position, we used 
morphological features together with specific diagnostic features for assessing remains 
belonging to atypical ribs (1st, 2nd, 11th and 12th). These features include the presence 
of specific muscle insertions for the 1st and 2nd ribs (scalene and serratus insertions), the 
absence of the articular tubercle for the 11th and 12th ribs and the presence of a single 
facet at the rib head on the 1st, 11th and 12th ribs. Even though these features are 
“standard” (Spalteholz, 1970), it is important to mention that some variation could be 
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found in those traits, such as the presence of a double facet at the rib head (Ohman, 1986; 
Tawane et al., 2016) or the lack of the articular tubercle in the 10th rib (such as in the 
case of Kebara 2 individual; see Gómez-Olivencia et al., 2009). For the typical ribs (from 
3rd to 10th) we used comparative anatomy to evaluate a possible positional range for ribs 
when the proximal end (and thus the rib head) was missing. For evaluating remains of 
unknown position where the rib head was preserved (five specimens in the sample), we 
explored changes in the rib head shape along the costal sequence by calculating an index 
of rib head height by rib head width in ribs from 1st to 10th in our comparative sample. 
Head height was measured by the head cranio-caudal diameter (HCCD) following 
definition of Gómez-Olivencia et al. (2010) and head width (HW) is defined in this study 
as the maximum length of the articular surface of the rib head perpendicular to the cranio-
caudal axis (coinciding with the length of the inter-articular crest, when applicable). Once 
the index was calculated, we measured Neanderthal rib heads of known anatomical 
position (assessed at the excavation) in order to validate the modern human index as a 
proxy for positioning Neanderthal ribs: the 1st and 2nd from Kebara 2 and an 8th from 
the El Sidrón (in anatomical connection within a partial thorax). The 3rd rib from the El 
Sidrón site was evaluated because of its anatomy. Measurements on the modern humans, 
as well as in Kebara 2 rib heads, were taken on 3D virtual models using Artec v11 
software (www.artec3d.com), whereas the measurements on the El Sidrón sample were 
taken on original specimens by standard anthropometric instruments. 
Morphological descriptions, metrics and qualitative analyses of the more diagnostic 
remains 
A full morphological description, seriation, qualitative observations, state of 
preservation as well as standard measurements (following Franciscus and Churchill, 2002 
and Gómez-Olivencia et al., 2010) and assessment of developmental age (following Ríos 
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and Cardoso, 2009) was conducted on the best preserved and most informative specimens 
from the El Sidrón collection addressed here (N=18; see results). Fragments preserving 
information about anatomical position but lacking diagnostic morphology are listed with 
approximate identification and preservation in Table S1. In the best preserved proximal 
rib remains, apart from the aforementioned measurements at the rib head (HCCD and 
HW), other measurements at the articular tubercle (ATH and ATW, following Franciscus 
and Churchill, 2002) and at the neck (TNL, following Gómez-Olivencia et al., 2010) were 
also carried out. Measurements of La Chapelle-aux-Saints 1 were taken from Gómez-
Olivencia (2015), the ones of Kebara 2 and Shanidar 3 were taken on 3D models using 
Artec v11 software. The last fossil 3D data was obtained from surface scanner and CT-
scanner of the original remains, respectively. Measurements in the fossils were compared 
with the ones of modern humans throughout 95% confidence intervals for the mean 
(Sokal and Rohlf, 1973: 140) in SPSS software (SPSS Inc., 1995). 
Virtual reconstruction methods 
Because of the preservation of some remains, virtual reconstruction of a 5th and 
an 11th rib from the El Sidrón sample was needed in order to recreate hypothetic 
morphologies for those ribs. We created parsimonious hypothetic anatomical composites 
using virtual techniques such as mirror imaging, fusing or smoothing, etc. (similar to the 
methods used by Gómez-Olivencia et al., 2015). The final 3D models allowed us to 
measure variables that were previously not possible to measure in individual remains, 
such as the TVC, TVA and TID2 (for the 5th rib) and the HVC and HVA (for the 11th 
rib). These linear measurements provide an overall idea of the curvature in cranial view 
of the rib (Gómez-Olivencia et al., 2009, 2010). Additionally, these virtual 




3D geometric morphometrics of individual ribs 
3D geometric morphometrics were carried out at different thoracic levels, 
according to the best preserved elements from the El Sidrón sample. Consequently, we 
analyzed the thorax at the 1st, 5th and 11th thoracic levels. 
1st ribs 
In the 1st rib sample (total N=35; see material) we measured 55 3D landmarks 
and semi-landmarks in Viewbox4 software (www.dhal.com) in order to quantify rib head 
morphology, 3D rib curvature, shaft height and shaft thickness for geometric 
morphometric analyses (Fig. S1). Missing data estimation was carried out also in 
Viewbox 4 software (www.dhal.com) through Thin Plate Spline and following bending 
energy approach (Gunz, 2005; Gunz et al., 2009). When missing data needed to be 
estimated at the proximal or distal ends of the H. sapiens ribs (both early and modern) the 
mean coordinates of their respective sample were used as a reference for estimating 
missing landmarks. For the missing landmarks at the proximal ends of Neanderthal 1st 
ribs (SD-1767; SD-1699+SD-1685; Krapina 117.2; Krapina 118.2), we used the Kebara 
2 1st rib as a reference to estimate these missing points. When missing landmarks were 
at the distal end of 1st ribs (SD-1699+SD-1685; Krapina 117.2; Krapina 118.2) we used 
the average coordinates of the 1st ribs of the Neanderthals preserving this region (SD-
1767; both antimeres of Kebara 2) as a reference for estimating missing points. 
Because of uncertainty in their locations along a rib, semi-landmarks were slid 
along their corresponding curves relative to the fixed landmarks to minimize bending 
energy. Firstly, this was done between each specimen and the template (first specimen).  
Then, semi-landmarks were slid a second time along their curves so as to minimize 
bending energy between each specimen and the sample average (Gunz et al., 2005, 2009; 
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Mitteroecker and Gunz, 2009). This sliding procedure adjusts their relative locations 
along the curve. 
5th ribs 
In the 5th rib sample (total N=27, see material), we measured 61 3D landmarks 
and semi-landmarks in Viewbox4 software (www.dhal.com) in order to quantify rib head 
morphology, 3D rib curvature, shaft height and shaft thickness for geometric 
morphometric analyses (Fig. S2). No missing data estimation was needed in the virtual 
reconstruction of the El Sidrón 5th rib and we used the average coordinates of SD virtual 
reconstruction as a reference for estimating missing points at the missing ends of the 
Kebara 2 ribs. This estimation was made using Viewbox 4 software (www.dhal.com) 
through Thin Plate Spline and following a bending energy approach (Gunz et al., 2005, 
2009; Mitteroecker and Gunz, 2009). We followed the same sliding protocol as in the 
case of the 1st ribs. 
11th ribs 
In the 11th rib sample (total N=27), we measured 44 3D landmarks and semi-
landmarks in Viewbox4 software (www.dhal.com) in order to quantify rib head 
morphology, 3D rib curvature, shaft height and shaft thickness for geometric 
morphometric analyses (Fig. S3). No missing data estimation was needed in the virtual 
reconstruction of the El Sidrón site 11th rib and we used the coordinates of SD virtual 
reconstruction for estimating missing points at the rib heads of the Kebara 2 11th left (rib 
head taphonomically damaged) and right ribs (rib head wrongly glued to the rib shaft; 
Asier Gómez-Olivencia, personal communication). This estimation was also carried out 
in Viewbox 4 software following the same protocol as with the 1st and 5th ribs (Gunz et 
al., 2005, 2009; Mitteroecker and Gunz, 2009). 
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Geometric morphometrics analyses 
Shape data were obtained by Generalized Procrustes Analysis (GPA). Size was 
quantified as centroid size (i.e. the square root of the summed squared distances of each 
landmark to the centroid; O’Higgins, 2000; Mitteroecker and Gunz, 2009) and 95% 
confidence intervals for the mean were used to compare and explore the size relations 
between the El Sidrón ribs and the rest of the sample in SPSS software (SPSS Inc., 1995). 
Shape data were subjected to Principal Components Analysis (PCA) to reduce the 
dimensionality of data and to visualize the main axes of variation (O’Higgins, 2000) using 
MorphoJ software (Klingenberg, 2011). Shapes associated with variations along PC axes 
were visualized as warps of the sample mean shape into shapes corresponding to the 
observed maximum and minimum ranges of PC scores for the 1st and 11th ribs, where 
differences between Neanderthals and the rest of the sample could be observed. This was 
done using the EVAN Toolkit (ET-software) version 1.71 (http://www.evan3 
society.org/). Moreover, in order to reaffirm differences in shape between both species at 
the 1st, 5th and 11th costal levels, mean shapes analyses were carried out in MorphoJ 
software (Klingenberg et al., 2011). Differences were assessed through Procrustes 
distance between means and a permutation test (N=10,000) for testing equal group means. 
Group means were also warped and shown using EVAN Toolkit when differences were 
statistically significant. 
Results 
Position and side assessment of the costal remains 
Assessment of anatomical position and side was possible in 94 costal remains. 
Because of the preservation of some remains, a precise side and position assessment was 
not possible in 82 of them. The analyses of atypical ribs allowed for determination of five 
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1st rib remains (two from the left side and three from the right side), three 2nd rib remains 
(all of them from the left side), seven 11th rib remains (four from the left side and three 
from the right side) and six 12th rib remains (three from each side). Additionally, 16 
remains were attributed to a range from 2nd to 4th ribs (eight from each side), 35 remains 
to a range from 4th to 8th ribs (20 from the left side and 15 from the right side) and 22 
remains to a range from 8th to 12th ribs (11 from the left side and 10 from the right side). 
Results of HCCD/HW index, displayed in Figure 4, show an increase of this value along 
the costal sequence from the 1st (index around 1) to the 10th (index between 2 and 2.5). 
This indicates that upper ribs present similar dimensions of HCCD and HW (more square-
shaped rib heads) whereas lower ribs present larger HCCD compared to HW (taller and 
narrower rib heads). 
Additionally, as can be observed in Figure 4, Neanderthal ribs of known position 
fall within their correspondent modern human ranges. This indicates that the modern 
human index calculated in this study is useful for anatomically assessing Neanderthal rib 
heads of unknown anatomical position. Following this method, SDR-161+ was evaluated 
as 4th rib, SD-695a and SD-448 as 5th ribs and SD-666 and SD-788 as 6th or 7th ribs.  
Morphological descriptions, metrics and qualitative analysis of the more diagnostic 
remains 
Because of the preservation of the remains, morphological descriptions, metrics 
and qualitative analyses were carried out in 18 costal elements (24 remains), ranging from 







 SD-1767 and SD-1699+ (Fig. 1): These are 1st ribs from the left and right side 
respectively. A full morphological description and metric comparison of these 
elements can be found in Bastir et al. (2015a). 
 SD-1534 (Fig. 1): This is a proximal part of a 1st rib from the right side. It is 
flattened in its cranio-caudal direction and preserves the articular tubercle and the 
area adjacent to it. It also preserves part of the rib neck but lacks the rib shaft 
almost entirely. Measurements available in this element can be found in Table 2.  
 SD-695b (Fig. 1): This is a proximal part of a 2nd rib from the left side that 
preserves part of the neck, the articular and non-articular tubercles and part of the 
rib shaft, including the posterior angle and part of the insertion of the posterior 
scalene muscle. This insertion is considerably marked, being more marked than 
in every other adult Neanderthal 2nd rib known (Fig. S4). The epiphysis at the 
articular tubercle is completely fused so a minimum age of 11 or 14 years old 
(depending on the sex) is estimated for this individual. Measurements available in 
this element can be found in Table 2. 
 SDR-159 (Fig. 1): This is a distal fragment of a left 2nd rib, preserved from the 
distal part of the serratus anterior muscle insertion (which is not very pronounced) 
to the distal end, which is complete and not damaged. The shaft is cranio-caudally 
flattened and presents a lack of curvature in cranial view, similar to the one 
proposed for Tabun 1 by McCown and Keith (1939) and much straighter than both 
antimeres of the Kebara 2 individual. Although SD-695b and SDR-159 do not 
refit together, we cannot exclude that both remains belong to the same element 
because both belong to the left side and there is no anatomical overlap between 
them. Measurements available in this element can be found in Table 2. 
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 SDR-026+SDR-166 (SDR-026+ onwards; Fig. 2): This is a proximal-medium 
part of a 3rd rib from the left side of the rib cage. It is preserved from the rib head 
to beyond the costal angle, reaching almost the midshaft. The insertions for the 
intercostal muscles are pronounced, both at the costal groove and at the superior 
border of the rib. The posterior angle is not fully apparent as it is eroded, but the 
articular tubercle and the rib head are complete and not taphonomically damaged 
in this individual. The epiphysis at the articular tubercle is completely fused, so a 
minimum age of 11 to 14 years old (depending on the sex) is estimated for this 
individual. Measurements available in this element can be found in Table 2. 
 SDR-161+SDR-196+SDR-192 (SDR-161+ onwards; Fig. 2): This is a proximal 
part of a 4th rib from the left side of the thorax. It is well preserved from the rib 
head to the costal tubercle. This element comes from the refitting of three 
fragments, but some parts of the shaft and behind the articular tubercle are 
missing. The epiphysis at the articular tubercle is completely fused but the one at 
the rib head is not fused, so an age range of 14 to 21 years old (depending on the 
sex) is estimated for this individual. Measurements available in this element can 
be found in Table 2. 
 SD-695a (Fig. 2): This is a proximal part of a 5th rib from the right side, preserved 
from the rib head to beyond the articular tubercle. The rib head and the articular 
and non-articular tubercles are well preserved, although the head has slight 
erosion in the superior part. The epiphysis at the articular rib head is completely 
fused, so a minimum age of 18 years old is estimated for this individual. 
Measurements available in this element can be found in Table 2. 
 SD-448 (Fig. 2): This is a proximal part of a 5th rib from the left side which is 
preserved from the rib head to the articular tubercle. The superior part of the rib 
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head is missing but the articular tubercle is well preserved. The epiphysis at the 
rib head is in active fusion, so an age range of 15 to 22 years old (depending on 
the sex) is estimated for this individual. Measurements available for this element 
can be found in Table 2. 
 SD-1450 (Fig. 1): This is a medial-distal part of what is probably a 5th rib, which 
is preserved from the posterior angle almost to the almost the distal end. It is one 
of the most complete rib shafts from the central thorax of the El Sidrón costal 
sample. The posterior angle, which is complete and well preserved, is very 
pronounced (as observed in Kebara 2 Neanderthal; Fig. S5) so a strong latissimus 
dorsae muscle could be inferred for this rib. Both proximal and distal ends are 
missing in this remain. Measurements available for this element can be found in 
Table 2. 
 SD-666 (Fig. 2): This is a proximal part of a 6th or 7th rib from the right side of 
the thorax. It is preserved from the rib head to beyond the articular tubercle. The 
rib head and the articular and non-articular tubercles are well preserved in this 
remain, although the head presents erosion in the superior part. The epiphysis at 
the rib head is in active fusion, so an age range from 15 to 22 years old (depending 
on the sex) is estimated for this individual. Measurements available in this element 
can be found in Table 2. 
 SD-788 (Fig. 2): This is a proximal part of a 6th-7th rib from the right side. It is 
preserved from the rib head to the articular tubercle. The rib head and the articular 
tubercle are well preserved in this remain, although the head presents erosion in 
the inferior part The epiphysis at the rib head is in active fusion, so an age range 
from 15 to 22 years old (depending on the sex) is estimated for this individual. 




 SD-2001+SD-1834+SD-1771 (2001+ onwards; Fig. 1): This is a rib shaft 
probably belonging to a 9th or 10th rib from the right side. It presents a superior-
inferior expansion of the rib shaft at the midshaft, which is characteristic of 9th 
and 10th ribs. It preserves from the posterior angle to beyond the midshaft. The 
shaft at the inferior part of the posterior angle is eroded. The element is composed 
of three fragments. Measurements available for this element can be found in Table 
2. 
Floating ribs 
 SD-2187 (Fig. 1): This is a partially complete 11th rib shaft from the left side, 
which only lacks the very proximal and distal parts. It is one of the most complete 
rib shafts from the lower thorax of the El Sidrón costal sample. Measurements 
available for this element can be found in Table 2. 
 SDR-131 (Fig. 1): This is a proximal part of an 11th rib of the right side of the 
thorax, which preserves the rib head (complete) and part of the proximal shaft. 
The rib head presents a single facet. Measurements available for this element are 
shown in Table 2. 
 SD-695c: This is a rib head of an 11th rib from the left side. It clearly presents a 
single facet. The epiphysis at the rib head is in active fusion, so an age range from 
15 to 23 years old (depending on the sex) is estimated for this individual. 
Measurements available for this element can be found in Table 2. 
 SD-573c: This is a rib head of a 12th rib from the right side. It only has a single 
facet and the epiphysis at the rib head is in active fusion, so an age range from 15 
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to 21 years old (depending on the sex) is estimated for this individual. 
Measurements available for this element can be found in Table 2. 
 SD-653a: This is a rib head of a 12th rib from the left side. It only has a single 
facet and the epiphysis at the rib head is in active fusion, so an age range from 15 
to 21 years old (depending on the sex) is estimated for this individual. 
Measurements available for this element can be found in Table 2. 
 SD-56: This is a proximal-medial part of a 12th rib which present the insertion of 
the diaphragm in the cranial part (Fig. S6). This insertion is very similar to the 
ones observed on the 12th ribs of Kebara 2 or Shanidar 3 (Fig. S6). 
Regarding traditional measurements, 95% confidence interval for the mean of 
measurements taken in the modern human sample with measurements carried out in the 
El Sidrón and the comparative fossil sample at the articular tubercle (ATH, ATW), rib 
head (HCCD, HW) and rib neck (TNL) are displayed in Tables S4-S9. Results of 
Neanderthal rib heads show that these are larger in the cranio-caudal (HCCD) and medio-
lateral (HW) dimension in the El Sidrón ribs at almost every level and within the modern 
human range for the Kebara 2 rib heads belonging to non-floating ribs. Kebara 2 floating 
ribs are larger than in modern humans (except for the HW of the 11th left rib). Our results 
on articular tubercles show that articular tubercle height (ATH) is close to the modern 
human range in the upper ribs but is remarkably larger in the lower ribs, both in Kebara 
2 and El Sidrón Neanderthals (Table S5). Articular tubercle width (ATW) is more 
variable in Neanderthals but we also observed that this measurement at the lower thorax 
is (overall) larger in Neanderthals (Table S7). Regarding tubercle neck length, we 




Our results show that, although Neanderthal head index is comparable to that of 
modern humans, there are remarkable differences in some individual measurements 
(HCCD, HW, ATH and ATW) between both groups. This allows us to reject H1, which 
predicts that “Neanderthals and modern humans present the same dimensions at the 
proximal rib end.” However, we specify that differences in head measurements are more 
pronounced in the lower than at the upper thorax. 
Virtual reconstructions 
Virtual reconstruction was carried out when the rib shaft was almost complete but 
the proximal and distal ends were missing. This was necessary for reconstructing SD-
1450 (5th rib from the right side) and SD-2187 (11th rib from the left side). For 
reconstruction of the SD-1450 proximal part, we used the proximal shaft SD-965a as a 
proxy, which is assessed as a 5th rib. In order to align them, we superimposed SD-1450 
and SD-695a to the 5th right rib of Kebara. We used the tubercle-angle distance of the 
Kebara 2 5th rib to set the distance between SD-1450 and SD-695a. Once the proximal 
part was correctly aligned, we superimposed at the posterior angle SD-1450 and the 5th 
right rib of Kebara 2 in order to estimate the missing part of the distal end of SD-1450 
(we estimated that 98.9 mm were lacking). Then, we cut off the necessary part from the 
Kebara 2 rib and fused it virtually to SD-1450+SD-695a in order to create a virtual 
reconstruction of a complete 5th rib from the El Sidrón sample, whose anatomy was 
consistent with the anatomy of 5th ribs (Figure 5a). For reconstruction of the proximal 
part of SD-2187, we used the mirror image of SDR-131, a very complete proximal end 
of an 11th rib from the El Sidrón. Mirror imaging was necessary in SDR-131, since both 
elements were from different sides. In order to align them, we used the 11th left rib of 
Kebara 2 to superimpose SD-2187 and the mirror image of SDR-131, to estimate its 
relative position. In order to confirm the alignment, we applied the rib head-posterior 
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angle distance of the Kebara 2 11th right rib to set the distance between SD-2187 and 
SDR-131. Once the proximal part was correctly aligned, we superimposed at the posterior 
angle SD-2187+SDR-131 (mirror image) and the mirror image of the 11th right rib of 
Kebara 2 (the distal end of which was complete) in order to estimate the missing part of 
the distal end of SD-2187 (we estimated that 53.3 mm were lacking). Then, we cut off 
the necessary part from the Kebara 2 rib and we fused it virtually to SD-2187+SDR-131 
(mirror image) in order to create a virtual reconstruction of a 11th rib from the El Sidrón, 
whose anatomy was consistent with the anatomy of 11th ribs (Figure 5b). 
The virtually reconstructed ribs allowed us to measure their values of TVA 
(329.50 mm.), TVC (226.85 mm) and TID2 (46.23) for the 5th rib, as well as HVA 
(249.62 mm) and HVC (180.74 mm) for the 11th one (Table S3). According to our results, 
Kebara 2 and the reconstructed ribs from the El Sidrón site presented values that are 
outside of the modern human 95% confidence interval for the mean of modern human in 
every value, except for the TID2 of the Kebara 2 right rib, which was close to the upper 
part of the confidence interval for modern human males. It should be noted that the larger 
values observed in the El Sidrón virtually reconstructed ribs and in the Kebara 2 11th 
right rib must be considered carefully since the estimation methods could introduce some 
error. 
3D geometric morphometrics of individual ribs 
1st ribs 
Size was quantified as centroid size (CS). Results of the 95% confidence interval 
for the mean show that males of modern humans are larger than females (Fig. 6a). Early 
modern human ribs were highly variably in CS, ranging from the small right rib of the 
Nigerian individual called “La Femme de Tigermoyen” (168.36) to the large 1st rib from 
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Cueva de la Paloma site (205.66). All of these individuals are below the confidence 
interval of both males and females (Fig. 6a). Regarding Neanderthal 1st ribs, their 
centroid size distribution was less dispersed than in the case of modern human fossils, 
ranging from SD-1767 (202.81) to the Krapina 117.2 (222.18). Neanderthal 1st ribs are 
located below the modern range for males, even the ones from Kebara 2 that are known 
as belonging to a male individual. Krapina 117.2 is the only exception to this, but it is 
located within the lowest part of the confidence interval of modern males (Fig. 6a). Every 
Neanderthal 1st rib is located around the confidence interval of modern females. 
Regarding shape, PC1-PC2 projection (which explains 61.67% of the variability 
of the sample) shows that Neanderthal 1st ribs are more polarized towards the negative 
values of PC1 than their modern human counterparts, while fossil H. sapiens fall within 
the center of the distribution of modern humans (Fig. 7a). We can observe in the 
associated warps that positive values of PC1 are characterized by 1st ribs presenting a 
stronger curvature in cranial view than the ones at the negative values. Additionally, 
different orientations of both proximal and distal ends are explained by this PC. At the 
proximal end, positive values present a more closed angle between the neck and the 
proximal part of the shaft, whereas negative values present a more opened angle between 
the neck and the proximal shaft. A more medial orientation of the distal end is observed 
in the warps associated to the positive scores PC1, whereas the other pole of the axis is 
characterized by a more lateral orientation of the distal end (Fig. 7a). 
Results of mean comparisons (Table 3) show statistical differences (p<0.01) 
between the Neanderthal group and modern humans, both fossil and current. The largest 
Procrustes distance (0.09) is found between Neanderthals and current modern humans. 
Warps associated with means are shown in Figure 8a, and indicate that the differences 
between Neanderthals and modern human groups are the same as observed in the warps 
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associated with PC1: less curvature in cranial view, more opened angle at the tubercle 
between the neck and the proximal shaft, and a more lateral orientation of the distal end 
is found in Neanderthals than in modern humans. 
5th ribs 
Results of the error bar graph (95% confidence interval for the mean) show that 
5th ribs of modern human males are larger than female ones (Fig. 6b). Additionally, the 
Kebara 2 left rib is located within the highest part of the interval for modern males but 
the Kebara 2 right rib and the reconstructed 5th rib from El Sidrón are above this range 
(Fig. 6b). 
Regarding shape, Neanderthal 5th ribs were not polarized in any PC, overlapping 
with modern humans in every PC projection. This lack of differences is also confirmed 
by results of mean comparisons (Table 4), because no statistical differences between the 
groups could be found. 
11th ribs 
Results of the error bar graph (95% confidence interval for the mean) show that 
males are larger than females in the modern human sample (Fig. 6c). Neanderthal CS 
distribution of 11th ribs ranged from the 11th left rib of Kebara 2 (462.36) to the 
reconstructed 11th rib of the El Sidrón site (469.18). Every Neanderthal 11th rib is located 
clearly above the modern human range (Fig. 6c). 
Regarding shape, PC1-PC2 projection (which explains 81.81% of the variability 
of the sample) shows that Neanderthal 11th ribs are more polarized towards the negative 
values of PC1 than those of their modern human counterparts (Fig. 7b). As it can be 
observed in the associated warps, negative values of PC1 characterize 11th ribs presenting 
a stronger curvature in cranial view than the 11th ribs located at the positive values. 
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Additionally, the relative head-posterior angle distance is shorter in the negative values 
of the PC1 and, therefore, the posterior angle-distal end distance is relatively larger in the 
ribs at the negative values than in the ones at the positive values (Fig. 7b). 
Results of mean comparisons show that there are statistically significant 
differences between the groups studied (Table 5). Warps associated with means are 
observed in Figure 8b. The same differences observed in the PC1 scores warps are 
observed in the means: stronger curvature in cranial view and a shorter relative head-
posterior angle distance is observed in Neanderthals than in modern humans. 
Discussion 
The El Sidrón site has provided costal remains ranging from 1st to 12th ribs and 
including several proximal ends (rib head, neck and articular tubercle) that could enhance 
our understanding of the Neanderthal thorax morphology. The aim of this paper was to 
present the material through descriptive, qualitative and comparative methods, but costal 
remains that can be clearly attributed to subadults are not addressed in this study. 
Therefore, we tested the hypothesis (H1) which predicts that Neanderthals and modern 
humans present the same dimensions at the proximal rib end, and the hypothesis (H2) 
which predicts that Neanderthal thorax morphology is more antero-posteriorly expanded 
in the upper thorax and more medio-laterally expanded in the lower thorax than in modern 
humans. 
Position assessment of the rib heads from the El Sidrón sample and its implications 
The proximal ends of ribs are important for rib kinematics because this is the part 
that articulates with the adjacent vertebra/e, where a significant portion of the costal 
movements take place (Spalteholtz, 1970; De Troyer et al., 2005). However, only a few 
Neanderthal proximal rib ends have been preserved in the fossil record and the ones that 
 288 
 
have been preserved have never been measured in a comparative context. The El Sidrón 
site has yielded several well preserved proximal ends that could help to improve our 
knowledge of this important part of the rib anatomy. Since the position of some of these 
rib heads was difficult to assess through anatomy, we have created and validated a method 
using information of HCCD and HW to assess, for the first time, the position of 
Neanderthal rib heads of unknown position as shown in Figure 4. 
Seriation of ribs has been traditionally carried out using qualitative methods that 
deal with morphological variation along the rib sequence in features such as the degree 
of torsion, curvature, etc. (Mann, 1993; Dudar, 1993). These methods are useful when the 
entire rib sequence is preserved, but they are constrained when assessing the fragmentary 
or commingled costal remains that are found in the archaeological or fossil record. Other 
methods based on quantitative analyses have been used extensively to study traditional 
measurements of the proximal segment of the rib (Hoppa and Saunders, 1998; Owers and 
Pastor, 2004; Cirillo and Henneberg, 2005), yielding positive results. However, none of 
them have ever combined HCCD and HW to look for costal position assessment as we 
do in this study. It is important to mention that we define HW here as the maximum length 
of the articular surface of the rib head perpendicular to the cranio-caudal axis (coinciding 
with the length of the inter-articular crest, when it applies), but Cirillo and Henneberg 
(2005) measured HW as the “Distance between the most lateral aspects of the rib head 
when the articular facet of the rib head and articular facet of the tubercle are aligned in a 
straight line (180°) on a surface situated on a horizontal plane” (Cirillo and Henneberg, 
2005: 185). Although the two ways of measuring HW are similar, we think that ours is 
more straightforward since measuring the inter-articular crest of the rib head is based on 
an anatomical feature and not in geometric constructions. We use this method in ribs 1-
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10, since specific features of the 11th and 12th ribs such as the presence of a single facet 
at the head or the absence of the articular tubercle are diagnostic enough. 
Costal anatomy and relevant features of the ribs from the El Sidrón site 
Morphological and qualitative analyses on the El Sidrón costal remains show 
salient features at different thoracic levels. 
Upper thorax 
The morphology of 1st ribs SD-1699+ and SD-1767, as described in Bastir et al. 
(2015a) and observed in Figures 7a and 8a, show that these ribs present less curvature in 
cranial view than in modern humans. Also, insertion of the anterior serratus and scalene 
muscles are pronounced on these ribs. The morphology of the neck could not be observed 
either in SD-1699+ and SD-1767 or in SD-1534, since their proximal part is missing. 
Regarding 2nd ribs, SD-695b (a proximal shaft) shows an extremely pronounced insertion 
of the posterior scalene muscle. Indeed, this insertion is more pronounced than in any 
other known Neanderthal 2nd rib (Fig. S4) known. SDR-159 (a distal shaft preserving the 
distal end) shows a low degree of curvature in cranial view (Fig. 1). The curvature in 
cranial view is controversial in 2nd ribs. McCown and Keith (1939) described the 2nd rib 
of Tabun 1 as presenting a low degree of curvature in cranial view, but Franciscus and 
Churchill (2002) brought into question the morphology of this rib since its proximal part 
is missing and the overall morphology could be uncertain. Second ribs from Kebara 2 are 
described as curved by Franciscus and Churchill (2002) and Gómez-Olivencia et al. 
(2009). However, it must be noted that the left 2nd rib is incomplete and heavily 
reconstructed and the right one presents some degree of reconstruction in the middle of 
the shaft, which could alter the degree of curvature in cranial view and, thus, its 
interpretation (Daniel García-Martínez, personal observation). 
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Our observations of antero-posteriorly straight ribs in the upper thorax of the 
Neanderthals (as observed in both the 1st and 2nd ribs) are consistent with those of 
previous authors (Gorjanović-Kramberger, 1906; McCown and Keith, 1939; Bastir et al., 
2015a). Other complete Western European Neanderthal upper ribs, such as the ones from 
the Regourdou site (Maureille et al., 2015) or the Sima de Las Palomas site (Walker et 
al., 2011) will be helpful in confirming our results. 
Central thorax 
Only one specimen of what is probably a 5th rib of the central thorax, SD-1450, 
bears enough diagnostic features to be informative. The degree of curvature in cranial 
view is difficult to assess since both proximal and distal ends are missing. The insertion 
of the iliocostalis at the posterior angle is very pronounced, as it is in other Neanderthal 
5th ribs such as the Kebara 2 right rib (Fig. S5). 
Lower thorax 
Several remains belonging to 11th and 12th ribs are preserved in the El Sidrón 
costal sample. Although its 12th rib record is based mainly on fragmentary remains 
(several rib heads and proximal shafts), the SD-2187 11th rib is preserved enough to 
evaluate some features of its morphology, as aforementioned. Additionally, the proximal 
part of a 12th rib (SD-56), although short, presents a strongly pronounced insertion for 
the diaphragm as other do Neanderthals (Fig. S6).  
Furthermore, as has been observed in the results, articular tubercles of ribs 
belonging to the lower thorax are taller in Neanderthals than in modern humans (Table 
S7). It is important to recall that larger tubercles in the lower thorax were previously 
reported by Franciscus and Churchill (2002: 350). They observed that this larger size of 
Neanderthal tubercles could be caused by in-vivo remodeling due to a more frequent or 
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greater degree of joint excursion during breathing. However, since the Neanderthal 
individuals addressed in Franciscus and Churchill (2002) were mainly old adults (Heim, 
1976; Trinkaus, 1983; Bar-Yosef et al., 1991) and results in documented collections show 
that age is an important factor for articulation remodeling (Cardoso and Henderson, 2010; 
Cardoso et al., 2016), it is still unknown if large articular tubercles were acquired during 
the lifetime of the individuals due to the remodeling process of age, or if they were 
inherently large. 
The costal evidence of the El Sidrón site shed light on this question since the 
proximal remains SD-666 and SD-788 (assessed here as 6th or 7th ribs) belong to young 
adults (epiphysis of the head in active fusion, see results above and Figure 2), do not 
present remodeling of the articular tubercle, and do present values of ATH and ATW 
larger than those of modern humans (Figure S7). Therefore, our results suggest that the 
larger (or at least taller) articular tubercles could be a feature of Neanderthal lower ribs. 
Larger tubercles, together with larger rib heads, could contribute to strong breathing 
kinematics at the lower thorax, perhaps caused by an intense diaphragmatic action, as 
described in previous studies (Franciscus and Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 
2009; García-Martínez et al., 2014; Bastir et al., 2015a). The bony changes evidenced in 
older Neanderthals could be the result of both the aging process and the greater 
biomechanical stress imposed by a larger ribcage. Furthermore, these changes would 
probably not be observed in young adult Neanderthals, since the bone elements of the 
ribcage would have been adjusted to greater biomechanical demand throughout the 
growth period. This adjustment would have happened at least since the time of the 
development of the Neanderthal rib cage differential size, shape and physiology (in 
comparison with modern humans), a fact that could occur early in ontogeny. 
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Virtual reconstruction methods, geometric morphometrics analyses of individual ribs 
and its importance for understanding Neanderthal thorax morphology 
Virtual reconstruction has been observed to be an efficient method for 
reconstructing different parts of the skeleton including the ribs and thorax (Zollikofer et 
al., 2005; Gunz et al., 2009; Bastir et al., 2010; García-Martínez et al., 2014; Gómez-
Olivencia et al., 2015). Here we applied these methods to reconstruct and measure a fairly 
complete 5th and 11th Neanderthal rib shafts that only lacked both ends. These 
techniques, combined with missing data estimation through TPS in the 1st ribs, allowed 
us to evaluate the morphology of the El Sidrón ribs at the 1st, 5th and 11th levels. In order 
to explore the interaction between ribs shape and thorax shape in those levels, we 
articulated mean ribs obtained from the results of this study with their corresponding 
vertebrae for Neanderthals and modern humans (see Figure 9). As those vertebral models, 
we used the vertebrae from Kebara 2 for articulating mean Neanderthal ribs and a modern 
human from the Santarém Collection (Coimbra, Portugal) for articulating mean modern 
human ribs. However, these results should be analyzed with caution, because the 
Neanderthal sample size is small for the 5th and 11th ribs. 
1st ribs 
Our results show that Neanderthal 1st ribs are smaller than those found in modern 
males and their distribution is close to the size range of modern females. Additionally, as 
observed in the results of the PCA and mean comparisons, Neanderthal 1st ribs present 
less curvature in cranial view than found in modern humans. This is caused by differential 
features at both ends, since Neanderthal 1st ribs present a more opened angle at the 
proximal end and a more lateral orientation at the distal end compared to modern humans. 
These features would produce straighter ribs in Neanderthals than in modern humans, 
which is consistent with a more antero-posterior expansion of the upper thorax. However, 
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when mean (size and shape) Neanderthal and modern human 1st ribs are articulated with 
their corresponding vertebrae (T1), respectively, Neanderthal upper thoraces appear 
relatively more medio-laterally expanded than in modern humans. This is because the 
transverse processes of the T1 vertebra of Neanderthals are more dorsally oriented than 
in modern humans´ T1 (Bastir et al., 2015b, in review; Fig. 9a, b). Therefore, the 
orientation of the transverse processes, coupled with the more opened angle at the 
proximal end and the more lateral orientation of the distal end, would generate a wider 
thoracic aperture in cranial view at T1 level, which would also leave a wide space for the 
manubrium. There are a few studies on the Neanderthal manubrium (Vallois and Félice, 
1976; Pap et al., 1995), but they do not provide information about inter-specific 
differences. However, recent studies on the Neanderthal mesosternum from Regourdou 
(Gómez-Olivencia et al., 2012) proposed a larger mesosternum than in modern humans, 
a fact that Demonet (1905) linked to a large vital capacity based on living humans. 
However, since sternum morphology and its relation with the upper thorax are not the 
focus of our study, all these issues should be addressed in future research. 
Additionally, Churchill (1994) proposed a correlation between the clavicle and 
the 1st rib, concluding that the elongation of Neanderthal clavicles would be linked to 
ribs with less curvature in cranial view and, thus, an antero-posterior expansion of the rib 
cage. Even though there could be a correlation between 1st rib and clavicle morphology, 
our results show that less curvature in cranial view of the 1st rib would produce a different 
thoracic configuration depending on the orientation of the transverse process of the 
adjacent vertebra (Bastir et al., 2015b, in review). 
5th ribs 
A large size of the Neanderthal 5th rib has also been found in previous research 
(Gómez-Olivencia et al., 2009), which proposed a volumetric expansion in this area. 
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When mean (size and shape) Neanderthal and male modern human 5th ribs are articulated 
with their corresponding vertebral levels (T4-T5), respectively, we observe that the 
Neanderthal thorax at this level would be more medio-laterally expanded but also more 
antero-posteriorly projected (Figs. 9a, c). Therefore, a more volumetric expansion in this 
area is expected for Neanderthals, according to previous findings by Gómez-Olivencia et 
al. (2009). However, when studied in isolation, the 5th rib shape does not differ between 
species according to our results (Table 4), but when taking into account the articulation 
with the vertebrae, the differences become apparent. 
11th ribs 
Linear measurements of HVC and HVA show that the El Sidrón reconstructed rib 
presents a considerably larger HVA and HVC compared to our modern human sample. 
These results are also supported by the 3D analyses on centroid size distribution. 
However, it has been observed on a different comparative sample (Gómez-Olivencia et 
al., 2009) that 11th ribs of Neanderthals could be similar in size to modern humans, which 
could be produced by differences in sample composition. 
Moreover, Neanderthal 11th ribs present more curvature in cranial view than their 
modern human counterparts according to our results. It is important to note that other 
Lower Pleistocene hominins (such as the ones from Gran Dolina TD6 or the H. ergaster 
KNM-WT 15000) have also hypothesized to present a stronger curvature in cranial view 
in some lower ribs (Jellema et al., 1993; García-Martínez et al., 2016b). This greater 
curvature, producing an expansion of the lower thorax, could be a character inherited and 
shared with Lower Pleistocene hominins. Additionally, 11th Neanderthal ribs according 
to our results, present a relatively shorter head-posterior angle distance but, in absolute 
size, this distance has been proposed to be larger in Neanderthals than in modern humans 
(Franciscus and Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009). 
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Finally, when mean (size and shape) Neanderthal and male modern human 11th 
ribs are articulated with their corresponding vertebrae, respectively, we observe that the 
Neanderthal thorax at this level is notably more medio-laterally expanded than in modern 
humans (Fig. 9a, d). Therefore, a more volumetric expansion in this area is expected for 
Neanderthals compared to modern humans at the T11 level, which is consistent with 
results obtained by authors at other lower levels, such as the 8th and the 10th (Franciscus 
and Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; García-Martínez et al., 2014). 
Limitations of this study 
First of all, it is important to note that the assumptions of correlation between ribs 
and thorax morphology, both taken from Bastir et al. (2015a) and emerging from this 
study, are based on modern human samples. This could be a constraint, because when 
using modern humans as a basis for assuming patterns of correlation in Neanderthals, we 
have to take into account that the patterns of correlation of the two species could be 
different. 
Additionally, because of limitations of the El Sidrón costal sample, here we 
address the thorax morphology only at three different levels: 1st, 5th and 11th. Even 
though, as observed in figure 9, the three levels together outline the overall morphology 
of the Neanderthal rib cage, it should be noted that some rib levels are lacking in this 
study. Central thorax levels, such as the 6th or the 7th, have been hypothesized to be very 
informative of thorax shape and breathing kinematics (Franciscus and Churchill, 2002; 
Gómez-Olivencia et al., 2009; García-Martínez et al., 2014), so they should be studied in 
the future to complement and confirm the results obtained here, if and when enough fossil 
record becomes available. 
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Finally, this study shows that it is crucial to study ribs and vertebrae together in 
order to accurately interpret the morphological information obtained from individual 
elements. However, we do not mean to discredit studies of individual bones. Studying 
both ribs and vertebrae together is usually not possible due to bias in the fossil record. In 
these cases, the study of individual elements could also be informative of thorax 
morphology, as observed by previous research (Jellema et al., 1993; Franciscus and 
Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009, 2010; Schmid et al., 2013; Bastir et al., 
2015a; Latimer et al., 2016; Williams et al., 2017). 
Conclusions 
The El Sidrón site has yielded costal remains ranging from the 1st to 12th ribs and 
comprising every part of rib anatomy. Rib head remains are especially relevant in this site 
since there is an overall lack of this part of the rib in the Neanderthal fossil record. We 
developed and validated a method based on head diameters (HCCD and HW) for 
assessing position of Neanderthal rib heads out of their anatomical context. Additionally, 
the El Sidrón costal sample comprises remains from the 1st, 5th and 11th levels that could 
be informative of the Neanderthal thorax morphology. Although not complete, missing 
data estimation and virtual reconstruction methods were applied in order to study those 
remains. Our results support previous findings of the lack of curvature in cranial view in 
the 1st rib of Neanderthals or the larger costal size of the 5th Neanderthal ribs. However, 
we also expand the knowledge of 11th ribs, showing that these ribs in Neanderthals are 
remarkably larger and more curved than in modern humans. These results are important 
since Neanderthal floating ribs are sometimes not studied because they are usually 
taphonomically less well preserved. 
Previous studies have studied thoracic morphology based only on ribs, but it is 
important to note that ribs and vertebrae have to be considered together in order to 
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understand thoracic morphology (Bastir et al., 2015b, in review). Virtual reconstruction 
is crucial in this regard (García-Martínez et al., 2014; Gómez-Olivencia et al., 2015). 
However, the bias in the fossil record regarding the axial skeleton usually makes this task 
challenging. For the first time, we combined the knowledge of both Neanderthal ribs and 
vertebrae in articulation. Our results based on the El Sidrón and Kebara 1st, 5th and 11th 
ribs allow us to hypothesize that the Neanderthal thorax was more medio-laterally 
expanded relatively in the cranial part, more medio-laterally and antero-posteriorly 
expanded in the central part and remarkably more medio-laterally expanded in the caudal 
part. This evidence allows us to accept only partially H2, which predicts that the 
Neanderthal thorax morphology is more antero-posteriorly expanded in the upper thorax 
and more medio-laterally expanded in the lower thorax than in modern humans. Our 
results show that the Neanderthal lower thorax is clearly more medio-laterally expanded 
than in modern humans, but the upper thorax is not more antero-posteriorly expanded. 
Although evidence from individual 1st rib means suggests an antero-posterior expansion, 
the articulation with the transverse processes of their corresponding vertebrae (which are 
more posteriorly oriented in Neanderthals) indicate that their rib cages were probably 
relatively more medio-laterally expanded than in modern humans (Fig. 9). It is important 
to note that Bastir et al. (2015a) used patterns of covariation of modern human rib cages 
in articulation in order to hypothesize about Neanderthal morphology. However, the 
orientation of the transverse processes in thoracic vertebrae of Neanderthals differ from 
that of modern humans, which could explain the differences of the present findings from 
the model proposed by Bastir et al. (2015a). 
The Neanderthal rib cage, according to the evidence of the El Sidrón site, would 
be more volumetrically expanded than in modern humans due to a slight antero-posterior 
expansion of the central thorax, coupled with a medio-lateral expansion of the upper, 
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central and caudal thorax. This would be caused not only by differences in size and shape 
of the ribs, but also by a different orientation of the transverse processes of the adjacent 
vertebra/e (according to Bastir et al., 2015b; in review). This thoracic morphology would 
be consistent with a higher level of diaphragmatic action and greater oxygen intake in 
Neanderthals than in modern humans, which is linked to a higher energetic demand and 
BMR (Franciscus and Churchill, 2002; Churchill, 2006; Weinstein et al., 2008; Froehle 
and Churchill, 2009; Gómez-Olivencia et al., 2009; García-Martínez et al., 2014; Bastir 
et al., 2015a; Gómez-Olivencia, 2015). This greater diaphragmatic action would also be 
supported by costal evidence such as the insertion of the diaphragm on the 12th ribs or 
the larger articular tubercles at diaphragmatic ribs, which, according the evidence of the 
El Sidrón, would be inherently larger. However, we do not exclude that other factors 
could cause the differences observed in the Neanderthal thorax, such as cold adaptation 
or a plesiomorphic condition similar to previous members of the genus Homo. However, 
this should be tested in future studies. 
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Table 1: Number of individual specimens (NISP), minimum number of elements (MNE) 
and minimum number of individuals (MNI) calculations for the El Sidrón costal sample. 
 
  
 NISP    MNE   MNI  
AD SubAD Indet Total AD SubAD Total AD SubAD Total 
94 92 82 268 45 40 85 4 4 8 
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Table 2: measurements available (in mm.), side and position assessment in the more diagnostic costal fossils of the El Sidrón sample addressed in 
this study. Each measurement shown represents the average of three repetitions in order to reduce intra-observer error. Measurements were made 
following descriptions provided by Franciscus and Churchill (2002) and Gómez-Olivencia et al. (2010). Measurements showing * aside are 
estimated. 
  Level Side HCCD HW TNL NMnCCD NTh ATH ATW TID2 DSMxD DSMnD SMxD SMnD MMxD MMnD SEMxD SEMnD 
SD-1534 1 R  - -  - 6.2 - 5.17 7.23 - - - - - - - - - 
SD-695b 2 L  - -  -  -  8.59 4.63 7.55 23.64 14.36 8.36 15.25 8.6 11.96 12.67 -   - 
SDR-159 2 L  -  -  - -  -   - -   - -  -   - -  -  6.6 11.38 8.02 
SDR-26+ 3 L 14.52 12.77 33.85 9.86* 6.36 6.4 7.15 47.51* 9.94 8.92 13.41* 9.13 -  -  -  -  
SDR-161+  4 L 13.28 10.23 33.64 12.69 5.87 7.26* 6.56  - -  -  -  -   - -  - -  
SD-1450 5 R  - - - - - - - - - - 22.37 9.06  14.98 6.31 - - 
SD-695a 5 R 15.24 11.5 36.73 12.29 6.61 6.35 9.09 - 11.37 9.94 - - - - -  - 
SD-448 5 L 13.99* 9.96* 35.13 10.53 5.91 7.2 7.28  - - -  -  -  -   - -  -  
SD-2187 11 L - - - - - - - - 8.72 8.99 12.97 9.64 14.72 7.13 - - 
SDR-131 11 R 13.93 8.47               
SD-653a 12 L 14.41 9.36* - - - - - - - - - - - - - - 
SD-695c 11 L 14.26* 9.43 - - - - - - - - - - - - - - 
SD-573c 12 R 14.38 8.72* - - - - - - - - - - - - - - 





13.89 8.13 10.46 9.75 - - - - - - - - - 
SD-666 6-7 R 15.08* 8.96* 30.09 14.36 5.58 12.45 10.68 - 11.43 9.73 - - - - - - 




Table 3: Results of mean comparisons between the different groups of 1st ribs studied. 
Mean Procrustes distance and p-value, respectively, are shown between each group. 
Statistically significant values are shown in bold letters. 
1st rib Fossil modern human Current modern human Neanderthal 
Fossil modern human 0  0.03; 0.72 0.08; <0.01 
Current modern human 0.03; 0.72  0  0.09; <0.01 





Table 4: Results of mean comparisons between the different groups of 5th ribs studied. 
Mean Procrustes distance and p-value, respectively, are shown between each group. 
Statistically significant values are shown in bold letters 
5th rib Current modern human Neanderthal 
Current modern human 0 0.04; 0.25 





Table 5: Results of mean comparisons between the different groups of 11th ribs studied. 
Mean Procrustes distance and p-value, respectively, are shown between each group. 
Statistically significant values are shown in bold letters 
11th rib Current modern human Neanderthal 
Current modern human  0 0.14; <0.01 







Figure 1: The most diagnostic ribs studied in the El Sidrón costal sample. Ribs are shown 





Figure 2: The most diagnostic proximal rib remains studied in the El Sidrón costal 
sample. Ribs are shown in cranial view in the top of the figure and in external view in the 





Figure 3: The most diagnostic proximal ends of floating ribs in the El Sidrón costal 




Figure 4: HCCD/HW index with 95% confidence interval for the mean of modern human 
ribs from 1st to 10th. Kebara 2 (orange circles) and El Sidrón (blue squares) are shown. 
Neanderthal proximal ends of known position (Kebara 2, 1st; Kebara 2, 2nd; El Sidrón, 
3rd; El Sidrón, 8th) fall into the confidence interval of their modern human counterparts. 
Head cranio-caudal diameter (HCCD) follows definition of Gómez-Olivencia et al. 
(2010) and head width (HW) is defined in this study as the maximum length of the 
articular surface of the rib head perpendicular to the cranio-caudal axis (coinciding with 




Figure 5: Virtual reconstruction of the 5th (a) and 11th (b) ribs from the El Sidrón site. 
The 5th rib was reconstructed based on SD-695a, SD-1450 and the distal end of the 
Kebara 2 5th rib. The 11th rib was reconstructed based on SD-2187, SDR-131 (mirror 





Figure 6: Centroid size (CS) distribution with 95% confidence interval for the mean of 
modern human 1st (a), 5th (b) and 11th (c) ribs separated by sex. Early modern humans 





Figure 7: PC-shape analysis of 1st (a) and 11th (b) ribs. Scatterplot of PC 1 and PC 2 
(see percentage of total variance explained in parenthesis in each axis), and warped 3D 
models of PC-scores of 1st and 11th ribs in cranial view. For 1st ribs note that Neanderthal 
specimens (blue) are located in the negative values of the axis, whereas early modern 
humans (green) are located in the centre of the current modern humans distribution. For 






Figure 8: Mean shapes of 1st (a) and 11th ribs (b) of Neanderthals (blue, left) and current 




Figure 9: Mean 1st, 5th and 11th ribs (size and shape) of Neanderthals (blue) and European modern humans (red) obtained from our results in 
articulation with their corresponding vertebral levels. As those vertebral models, we used the vertebrae from Kebara 2 for articulating mean 
Neanderthal ribs and a modern human from the Santarém Collection (Coimbra, Portugal) for articulating mean modern human ribs. A frontal view 
of the whole hypothetic model (a) as well as a cranial view of each level studied (1st – b; 5th – c; 11th – d) are shown. The most remarkable features 
are the slight medio lateral expansion of the thorax at T1 level and the remarkably medio-lateral expansion of the rib cage at T5 and T11 levels).
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Figure S1: Four landmarks were measured at the cranial-, caudal-, medial- and lateral-most points of the rib head, four 
landmarks were measured at the cranial-, caudal-, medial- and lateral-most points of the articular tubercle and four 
landmarks were measured at the internal-, external-, superior- and inferior-most points of the sternal end. In order to 
better quantify rib curvature and shaft height we used the following semilandmark quantification: Exterior costal border 
– three equidistant curve semilandmarks were located along the midline of the shaft between the lateral-most point of 
the rib head and the medial-most point of the articular tubercle; 13 equidistant curve-semilandmarks were located 
following the external costal border from the lateral-most point of the articular tubercle to the external-most point of the 
distal end. Interior costal border – 13 equidistant curve-semilandmarks located following the internal costal border from 
the medial-most point of the rib head facet to the internal-most point of the distal end. Superior surface – seven surface 
semi-landmarks were equidistantly located at the superior surface of the rib shaft following the midline of it from the 
superior-most point of the rib head to the superior-most point of the distal end. Inferior surface – seven surface semi-
landmarks were equidistantly located at the inferior surface of the rib shaft following the midline of it from the inferior-






Figure S2: In order to quantify 5th rib morphology, four landmarks were measured at the cranial-, caudal-, medial- and 
lateral-most points of the rib head and four landmarks were measured at the cranial-, caudal-, medial- and lateral-most 
points of the articular tubercle. Other four landmarks were place at the posterior angle, two of them were located in the 
cranio-caudal dimension at the caudal- and cranial-most point at the maximum distance following the shaft maximum 
diameter at angle (SMXD; Franciscus and Churchill, 2002) and the other two were located in the medio-lateral 
dimension at the medial- and lateral-most point at the maximum distance following the shaft minimum diameter at angle 
(SMND; Franciscus and Churchill, 2002). Other four landmarks internal-, external-, superior- and inferior-most points 
of the sternal end. In order to better quantify rib curvature and shaft height we used the following semilandmark 
approach: Lower costal border - three equidistant curve semi-landmarks were located between the inferior-most point 
of the rib head and the medial-most point of the articular tubercle; three equidistant curve semi-landmarks were located 
between the lateral-most point of the articular tubercle and the caudal-most point of the posterior angle cross section; 
10 equidistant curve semi-landmarks were located between caudal-most point of the posterior angle cross section and 
the caudal-most point of distal end. Upper costal border – five equidistant curve semi-landmarks were located between 
the superior-most point of the rib head and the cranial-most point of the posterior angle cross section. 10 equidistant 
curve semi-landmarks were located between cranial-most point of the posterior angle cross section and the cranial-most 
point of distal end. External surface – two surface semi-landmarks were equidistantly located at the external surface of 
the rib shaft following the midline of it from the lateral-most point of the rib head to the lateral-most point of the posterior 
angle cross section; five surface semi-landmarks were equidistantly located at the external surface of the rib shaft 
following the midline of it from the lateral-most point of the posterior angle cross section to the lateral-most point of 
the distal end. Internal surface – two surface semi-landmarks were equidistantly located at the internal surface of the rib 
shaft following the midline of it from the medial-most point of the rib head to the medial-most point of the posterior 
angle cross section; five surface semi-landmarks were equidistantly located at the internal surface of the rib shaft 
following the midline of it from the medial-most point of the posterior angle cross section to the medial-most point of 





Figure S3: Four landmarks were measured at the cranial-, caudal-, medial- and lateral-most points of the rib head. Four 
landmarks were place at the posterior angle, two of them were located in the cranio-caudal dimension at the caudal- and 
cranial-most point at the maximum distance following the shaft maximum diameter at angle (SMXD; Franciscus and 
Churchill, 2002) and the other two were located in the medio-lateral dimension at the medial- and lateral-most point at 
the maximum distance following the shaft minimum diameter at angle (Franciscus and Churchill, 2002). Other four 
landmarks internal-, external-, superior- and inferior-most points of the sternal end. In order to better quantify rib 
curvature and shaft height we used the following semilandmark approach: Lower costal border - five equidistant curve 
semi-landmarks were located between the inferior-most point of the rib head and the caudal-most point of the posterior 
angle cross section; five equidistant curve semi-landmarks were located between caudal-most point of the posterior 
angle cross section and the caudal-most point of distal end. Upper costal border – five equidistant curve semi-landmarks 
were located between the superior-most point of the rib head and the cranial-most point of the posterior angle cross 
section. Five equidistant curve semi-landmarks were located between cranial-most point of the posterior angle cross 
section and the cranial-most point of distal end. External surface – Three surface semi-landmarks were equidistantly 
located at the external surface of the rib shaft following the midline of it from the lateral-most point of the rib head to 
the lateral-most point of the posterior angle cross section; three surface semi-landmarks were equidistantly located at 
the external surface of the rib shaft following the midline of it from the lateral-most point of the posterior angle cross 
section to the lateral-most point of the distal end. Internal surface – three surface semi-landmarks were equidistantly 
located at the internal surface of the rib shaft following the midline of it from the medial-most point of the rib head to 
the medial-most point of the posterior angle cross section; three surface semi-landmarks were equidistantly located at 
the internal surface of the rib shaft following the midline of it from the medial-most point of the posterior angle cross 





Figure S4: Lateral-internal view of Neandertal 2nd ribs, where the height of the impression of the scalene muscle 
insertion can be observed in a) Kebara 2, b) El Sidrón SDR-695b and c) Tabun 1. The ribs are shown from left (proximal) 
to right (distal) and they are aligned at the insertion of the scalene muscle. 
 
Figure S5: Lateral-external view of Neandertal 5th ribs, where the height of the impression of the latissimus dorsae 
insertion can be observed in a) El Sidrón SD-1450 and b) Kebara 2. The ribs are shown from left (proximal) to right 







Figure S6: external-cranial view of Neandertal 12h ribs, where the impression of the diaphragm insertion can be 
observed in a) Kebara 2 (Left), b) Shanidar 3 (Left, d) El Sidrón SD-56, e) Kebara 2 (Right) in comparison with 12th 
ribs of modern humans (c and f; left and right, respectively). The ribs are shown from left (distal) to right (proximal) in 





Table S1: Inventory of diagnostic costal material studied here, with anatomical position, side, and preserved parts. 
Provisional determinations since some identifications subject to change with further analyses. R = right; L = left; c = 




Side Preserved anatomical portions 
  Head Neck Tubercle Posterior angle Shaft Distal end 
SD-1699+ 1 L - - c N/A c p 
SD-1442 1 R p  p  - N/A - - 
SD-1767 1 R - - p  N/A c p 
SD-1534 1 R - p  c N/A - - 
SD-695b 2 L - p  c c p - 
SDR-159 2 L - - - - p c 
SD-695f 2 L - - - - p - 
SD-2318 3 L - - - p p - 
SDR-234 2-3 L - - - - p - 
SD-1401 2-3 R - - - - p - 
SD-709b 2-3 R - - - - p - 
SDR-26+ 3 L c c c p p - 
SD-1703 3-4 L - - c - - - 
SD-445 3-4 L - - - - p - 
SD-1830 3-4 L - - - - p - 
SD-579a 3-4 L - - - - p - 
SD-447 3-4 R p  p  - - - - 
SD-280h 3-4 R p  c c - p - 
SD-450 3-4 R p  p  - - - - 
SD-706 3-4 R - - - c p - 
SDR-202e 3-4 R - - - p  p - 
SD-229 3-4 R - - - - p - 
SDR-161+ 4 L c c c - p - 
SDR-164 4-5 L - - c - - - 
SD-1450 5 R - - - c c - 
SD-695a 5 R c c c - p - 
SD-448 5 L p  c c - - - 
SD-690a 5-7 R - p  c - - - 
SD-354g 5-7 R - - - c - - 
SD-788 6-7 R p c c - - - 
SD-666 6-7 R c c c - - - 
SD-2111 4-8 L - - - c p - 
SD-1038a 4-8 L - - - c p - 
SDR-033 4-8 L - - - - - c 
SD-1731 4-8 L - - - p p - 
SDR-030 4-8 L - - - - p - 
SDR-028 4-8 L - - - p p - 
SD-2003 4-8 L - - - - p - 
SD-234 4-8 L - - - p p - 
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SD-2025 4-8 L - - - - p - 
SDR-165+SDR-220 4-8 L - - - - p - 
SD-1763 4-8 L - - - - p - 
SD-443 4-8 L - - - - p - 
SD-1424 4-8 L - - - - p - 
SD-765 4-8 L - - - - p - 
SD-709a 4-8 L - - - - p - 
SD-1036 4-8 R - - - - p - 
SD-721+SD-771 4-8 R - - - c p - 
SDR-027 4-8 R - - - - p - 
SDR-162 4-8 R - - - - p - 
SD-1423 4-8 R - - - - p - 
SDR-163 4-8 R - - - - p - 
SD-1593 4-8 R - - - - p - 
SD-1507 8-9 R - c c - - - 
SDR-029+SD-628 8-9 R - - - - p - 
SD-2001+ 9-10 R - - - p p - 
SD-1613+SD-1636 8-10 L - - - c p - 
SD-307 8-10 L - c c - - - 
SDR-190 8-12 L - - - - p c 
SD-1307b 8-12 L - - - p  p - 
SD-1506 8-12 L - - - - p - 
SD-1928+SD-1826 8-12 L - - - - p - 
SDR-217 8-12 L - - - - p - 
SD-1895 8-12 L p - - - p - 
SDR-031 8-12 R - - - - p - 
SDR-219 8-12 R - - - p p - 
SDR-214 8-12 R - - - - p - 
SD-2187 11 L - p  N/A c c - 
SD-1303b 11 L p p  N/A - - - 
SD-350 11 L - - - - p - 
SD-280g 11 L - - - - p - 
SD-695c 11 L c p  N/A - - - 
SD-131 11 R c c N/A - - - 
SD-2012 11 R p p  N/A c p - 
SD-1508 11 R - - - - p - 
SD-1331 12 L - - - - p - 
SD-653a 12 L c p  N/A - - - 
SD-573c 12 R c p  N/A - - - 
SD-56 12 R - - - - p - 
SD-1038b 12 R - - - - p - 
SD-774 10-11 L - - - p p - 
SD-1532 11-12 R - p N/A - p - 







Table S2: Comparative material of modern humans used in this study. Note that ribs 1-12 of each individual were used 
for traditional measurements but only ribs 1, 5 and 11 were used for 3D GM. 
Id Population Sex Data collection method 
UC71 Portugal Male Laser scanner 
UC62 Portugal Male Laser scanner 
UC63 Portugal Male Laser scanner 
UC58 Portugal Male Laser scanner 
UC34 Portugal Male Laser scanner 
UC2 Portugal Female Laser scanner 
UC38 Portugal Female Laser scanner 
UC8 Portugal Female Laser scanner 
UC3 Portugal Female Laser scanner 
UC26 Portugal Female Laser scanner 
Spn683814 Spain Male CT scanner 
Spn1989386 Spain Male CT scanner 
Spn1583242 Spain Male CT scanner 
Spn2749218 Spain Male CT scanner 
Spn2318866 Spain Male CT scanner 
Spn1376099 Spain Female CT scanner 
Spn2688253 Spain Female CT scanner 
Spn717040 Spain Female CT scanner 
Spn611461 Spain Female CT scanner 
Spn1638379 Spain Female CT scanner 
Innsmale1 Austria Male CT scanner 
Innsmale2 Austria Male CT scanner 
InnsFem8 Austria Female CT scanner 
InnsFem9 Austria Female CT scanner 
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Table S3: values of tubercle-ventral chord (TVC), tubercle-ventral arch (TVA) and tubercle-
iliocostal line distance 2 (TID2) measured for 5th ribs, as well as values of head-ventral chord 
(HVC) and head ventral arch (HVA) measured for 11th ribs. For modern humans, mean, standard 
deviation and 95% confidence intervals for the mean (between parentheses) are shown. 
Measurements were taken following descriptions provided by Gómez-Olivencia et al. (2010). 
Note that measurements of 11th rib of Kebara 2 have been estimated because of the 
aforementioned damage (see material section). Measurements are shown in mm. 
 
 








 5th ribs 
TVA 329.50 297.32 310.80 
285.95, 12.84 
(277.80 – 294.11) 
259.39, 11.35 
(252.32 – 266.47) 
TVC 226.85 223.56 222.26 
212.49, 15.17 
(202.86 – 222.13) 
190.88, 12.17 
(183.15 – 198.61) 
TID2 46.23 40.88 39.72 
37.54, 3.47 
(35.33 – 39.74) 
32.57, 3.54 
(30.32 – 34.82) 
 11th ribs 
HVA 249.62 228.09 229.38 
169.46, 18.34 
(157.80 – 181.11) 
173.86, 20.44 
(160.88 – 186.85) 
HVC 180.74 191.75 190.43 
142.10, 15.80 
(132.07 – 152.14) 
149.22, 13.51 






Table S4. Mean, standard deviation (sd.) and 95% confidence interval for the mean of modern human males and females for head measurements (head 
cranio-caudal diameter, HCCD; head width, HW). Measurements in mm.  
 HCCD HW 
 Male mean, sd. 95% CI Female mean, sd. 95% CI Male mean, sd. 95% CI Female mean, sd. 95% CI 
1st 8.78, 0.88 8.33-9.24 7.12, 1.41 6.39-7.84 9.16, 1.50 8.39-9.93 7.11, 1.95 6.11-8.11 
2nd 10.40, 1.97 9.39-11.42 9.25, 1.40 8.53-9.97 9.13, 1.59 8.31-9.94 8.53, 1.46 7.78-9.28 
3rd 10.36, 1.53 9.57-11.15 8.63, 1.91 7.65-9.61 9.43, 2.02 8.39-10.47 7.98, 1.55 7.49-8.78 
4th 11.90, 2.24 10.75-13.05 9.52, 1.45 8.77-10.27 9.57, 1.33 8.89-10.25 7.54, 1.21 6.93-8.17 
5th 12.95, 1.43 12.22-13.70 11.12, 1.30 10.45-11.78 9.50, 1.86 8.55-10.45 7.76, 1.14 7.18-8.35 
6th 13.77, 1.97 12.76-14.79 11.82, 1.39 11.11-12.53 9.24, 1.88 8.27-10.02 7.50, 1.12 6.92-8.08 
7th 14.92, 1.94 13.92-15.92 12.66, 1.52 11.90-13,42 8.31, 1.62 7.47-9.14 7.30, 1.38 6.61-7.99 
8th 14.84, 1.15 14.25-15.43 12.77, 1.86 11.78-13.76 8.14, 1.40 7.44-8.85 7.27, 1.03 6.72-7.82 
9th 14.53, 1.87 13.58-15.50 12.71, 1.68 11.88-13.55 7.42, 1.70 6.55-8.30 5.97, 1.24 5.35-6.59 
10th 13.60, 1.84 12.66-14.55 12.20, 1.88 11.19-13.20 6.98, 1.46 6.23-7.73 5.87, 1.56 5.04-6.70 
11th 12.28, 1.09 11.59-12.97 11.34, 2.16 9.97-12.72 8.20, 1.14 7.47-8.92 6.71, 1.34 5.86-7.56 





Table S5. Head measurements (head cranio-caudal diameter, HCCD; head width, HW) in Neanderthal ribs. Bolded and underlined values are outside modern 
human ranges, both for males and females. Measurements in mm.  
 HCCD HW 
 El Sidrón Kebara 2 Mean El Sidrón Kebara 2 Mean 
1st  8.36 (Left) 8.36  8.63 (Left) 8.63 
2nd  10.07 (Left) 10.07  9.64 (Left) 9.64 
3rd 14.52 (SDR-26+)  14.52 12.77 (SDR-26+)  12.77 
4th 13.28 (SDR-161+)  13.28 10.23 (SDR-161+)  10.23 
5th 15.24 (SD-695a)  15.24 11.50 (SD-695a)  11.50 
6th 17.66; 15.08 (SD-788; SD-666)  16.37 10.36; 8.96 (SD-788; SD-666)  9.66 
7th 17.66; 15.08 (SD-788; SD-666)  16.37 10.36; 8.96 (SD-788; SD-666)  9.66 
8th 16.85 (Block)  16.85 9.48 (Block)  9.48 
9th       
10th       
11th 13.93; 14.26 (SD-131; SD-695c) 13.86 (Left) 14.01 8.47; 9.43 (SD-131; SD-695c) 8.88 (Left) 8.93 





Table S6. Mean, standard deviation (sd.) and 95% confidence interval for the mean of modern human males and females for articular tubercle measurements 
(articular tubercle height, ATH; articular tubercle width, ATW). Measurements in mm.  
 ATH ATW 
 Male mean, sd. 95% CI Female mean, sd. 95% CI Male mean, sd. 95% CI Female mean, sd. 95% CI 
1st 6.15, 0.90 5.51-6.79 4.39, 1.15 3.57-5.20 9.81, 1.49 8.75-10.88 6.84, 1.34 5.89-7.81 
2nd 5.87, 0.83 5.28-6.47 4.77, 1.01 4.01-5.49 7.62, 1.05 6.87-8.37 6.99, 1.92 5.62-8.36 
3rd 6.39, 0.93 5.73-7.05 5.21, 0.97 4.52-5.90 8.10, 1.35 7.13-9.06 6.85, 0.98 6.15-7.56 
4th 6.92, 1.41 5.91-7.92 6.17, 1.49 5.10-7.23 8.86, 1.65 7.68-10.04 7.02, 1.06 6.26-7.78 
5th 6.87, 1.10 6.08-7.66 5.95, 1.04 5.21-6.69 8.14, 0.89 7.50-8.78 7.22, 0.96 6.54-7.91 
6th 6.31, 0.68 5.82-6.79 5.62, 0.62 5.18-6.07 8.04, 1.44 7.01-9.07 7.41, 1.15 6.58-8.23 
7th 6.64, 1.08 5.87-7.42 5.37, 1.02 5.37-6.75 8.38, 0.89 7.74-9.01 6.80, 1.22 5.98-7.63 
8th 6.70, 1.21 5.84-7.57 5.67, 0.93 4.95-6.38 8.05, 1.21 7.19-8.92 6.91, 1.29 5.92-7.90 
9th 6.74, 1.92 5.36-8.11 6.33, 1.77 5.14-7.52 7.74, 2.05 6.27-9.20 7.94, 1.76 6.76-9.12 





Table S7a. Articular tubercle height (ATH) in Neanderthal ribs. Bolded and underlined values are outside modern human ranges, both for males and females. 
Underlined and not bolded values are outside of the modern human male range but inside of the female range Measurements in mm.  
 ATH 
 El Sidrón Kebara 2 La Chapelle-aux-Saints Shanidar 3 Mean 
1st 5.17 (SD-1534) 7.53; 7.16 (Right; Left)   6.62 
2nd 4.63 (SD-695b) 6.14; 5.45 (Right; Left)   5.34 
3rd 6.40 (SDR-26+) 5.67 (Left)   6.04 
4th 7.26 (SDR-161+) 7.02; 6.66 (Right; Left)   6.98 
5th 7.20; 6.35 (SDR-695a; 448)   9.51 (Right) 7.69 
6th 10.46; 12.45 (SD-788; SD-666)    11.46 
7th 10.46; 12.45 (SD-788; SD-666) 5.84; 5.55 (Right; Left) 10.60 (Right) 9.37 (Right) 9.05 
8th 8.40 (Block) 7.21 (Right) 11.10 (Right) 8.64 (Right) 8.78 
9th  8.27; 7.58 (Right; Left) 12.90 (Right) 10.44; 13.03 (Right; Left) 10.44 




Table S7b. Articular tubercle width (ATW) in Neanderthal ribs. Bolded and underlined values are outside modern human ranges, both for males and females. 
Underlined and not bolded values are outside of the modern human male range but inside of the female range Measurements in mm.  
 ATW 
 El Sidrón Kebara 2 La Chapelle-aux-Saints Shanidar 3 Mean 
1st 7.23 (SD-1534) 11.83; 11.65 (Right; Left)   10.25 
2nd 7.55 (SD-695b) 8.41; 8.16 (Right; Left)   8.04 
3rd 7.15 (SDR-26+) 7.50 (Right)   7.33 
4th 6.56 (SDR-161+) 7.84; 8.53 (Right; Left)   7.64 
5th 7.28; 9.09 (SDR-695a; 448)   8.28 (Right) 8.23 
6th 9.75; 10.68 (SD-788; SD-666)    10.22 
7th 9.75; 10.68 (SD-788; SD-666) 8.53; 9.89 (Right; Left) 11.20 (Right) 9.77 (Right) 9.97 
8th 7.56 (Block) 8.09 (Right) 10.30 (Right) 9,30; 10.42 (Right; Left) 9.13 
9th  7.90; 7.64 (Right; Left) 10.90 (Right) 12.77; 10.67 (Right; Left) 9.98 





Table S8. Mean, standard deviation (sd.) and 95% confidence interval for the mean of modern human males and females for total neck length (TNL). 
Measurements in mm.  
 TNL 




1st 37.75, 2.92 33.05-38.46 30.03, 2.41 27.80-32.26 
2nd 37.78, 1.48 35.41-38.15 31.36, 2.47 29.07-33.64 
3rd 33.35, 2.25 31.27-35.43 31.78, 2.68 29.30-34.26 
4th 34.87, 1.87 33.15-36.60 30.71, 1.78 29.13-32.43 
5th 34.88, 2.44 32.62-37.14 31.82, 1.11 30.80-32.85 
6th 35.49, 4.61 31.22-39.76 32.21, 2.59 29.82-34.61 
7th 34.26, 3.32 31.19-37.33 32.62, 1.81 30.94-34.29 
8th 33.29, 2.73 30.77-35.82 31.61, 1.61 30.12-33.09 
9th 32.76, 3.78 29.26-36.26 30.52, 2.15 28.53-32.51 





Table S9. Total neck length (TNL) in Neanderthal ribs. Underlined and not bolded values are outside of the modern human male range but inside of the 
female range Measurements in mm.  
 TNL 
Level El Sidrón Kebara 2 Mean 
1st  32.98 (Left) 32.98 
2nd  35.59 (Right) 35.59 
3rd 33.85 (SDR-26+)  33.85 
4th 33.64 (SDR-161+)  33.64 
5th 




6th 33.31; 30.09 (SD-788; SD-666)   32.00 
7th 33.31; 30.09 (SD-788; SD-666)  32.00 
8th    
9th    





CAPÍTULO IX – DISCUSIÓN GENERAL 
 
 
Se conoce poco acerca de los detalles tridimensionales de la variabilidad morfológica 
torácica, tanto intra-específica (ontogenia, el dimorfismo sexual y la anatomía funcional) como 
inter-específica (anatomía comparada y la anatomía evolutiva). El objetivo básico de esta tesis 
es esclarecer todos estos campos de conocimiento. Hasta ahora, sólo algunos aspectos de la 
biomecánica torácica habían sido estudiados en sus detalles 3D, pero con un enfoque muy 
aplicado al estudio de las fracturas potenciales relacionadas con accidentes de tráfico (Gayzik, 
2008; Shi et al., 2014; Weaver et al., 2014). Tras esta tesis, se ha ampliado el considerablemente 
el conocimiento en todos los campos de la Antropología Física anteriormente mencionados, 
aunque ciertos aspectos todavía habrán de ser profundizados en el futuro. 
Uno de los principales problemas a los que esta tesis se enfrentaba es el de la 
cuantificación rigurosa y precisa de la anatomía costal y torácica, la cual se caracteriza por 
estar definida por elementos curvos de difícil medición mediante técnicas tradicionales como 
cuerdas, arcos o ángulos (Jellema et al., 1993; Franciscus y Churchill, 2002; Gómez-Olivencia 
et al., 2009). Para solventar este problema, se ha desarrollado en esta tesis todo un protocolo 
metodológico que permite la cuantificación tridimensional tanto de costillas y vértebras 
individualizadas, como de la caja torácica en su conjunto mediante técnicas de MG 3D de 
sliding semilandmarks. En las publicaciones donde se han presentado análisis de fósiles, las 
técnicas de MG se han complementado con medidas tradicionales a fin de poder ser evaluables 




Capítulo 9.1 Ontogenia torácica. 
Los resultados de la presente tesis doctoral (capítulo 4), muestran que la ontogenia de 
la caja torácica es altamente más compleja de lo propuesto hasta la fecha. En primer lugar, lo 
más destacable que se ha observado es que el tórax superior y el inferior responden a patrones 
de crecimiento diferenciales, ya que los vectores de crecimiento de ambos divergen 
significativamente en 36,4º (Bastir et al., 2013), lo cual es confirmado por la diferente 
pendiente de las rectas de crecimiento de las costillas del tórax superior e inferior (García-
Martínez et al., 2016a). Estos hechos se reflejan en que los cambios morfológicos observados 
en el tórax superior e inferior son diferentes a lo largo de la ontogenia. De acuerdo a los 
resultados aquí presentados, la expansión medio-lateral propuesta por Openshaw et al. (1984) 
para la ontogenia torácica se observa únicamente a nivel relativo del tórax superior, estando la 
ontogenia del tórax inferior caracterizada por una reducción medio-lateral relativa (Bastir et 
al., 2013; Fig. 10).  
Estos cambios morfológicos diferenciales en los diferentes niveles torácicos ocurren, 
al menos parcialmente, por cambios morfológicos en las costillas individuales. Como se 
observa en los resultados de García-Martínez et al. (2016a; Fig. 10), las costillas experimentan 
un incremento de la curvatura en vista craneal a lo largo de la ontogenia. Sin embargo, el punto 
de máxima curvatura costal, el cual se encuentra situado en la parte central del eje en individuos 
infantiles, se encuentra posicionado en dirección más dorsal en las costillas del tórax inferior 
en adultos. Esto no ocurre en las costillas pertenecientes al tórax superior, ya que estas 
presentan siempre el punto de máxima curvatura en la parte central del eje tanto en infantiles 
como en adultos. Este factor puede estar relacionado con el aumento de la lordosis de la parte 
inferior del tórax que ha sido observado a lo largo de la ontogenia humana (Openshaw et al., 
1984; Bastir et al., 2013). 
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Es importante señalar también que el incremento de la declinación costal observado a 
lo largo de la ontogenia (Openshaw et al., 1984; Bastir et al., 2013), no es únicamente debido 
a una rotación mecánica en dirección caudal de las costillas (como se propone explícitamente 
en Gray, 1918), sino que hay cambios en la propia morfología costal, como es el aumento en 
la torsión, que pueden contribuir a esa declinación costal (García-Martínez et al., 2016a). 
Además, las costillas que presentan una mayor torsión costal, estarían en principio asociadas a 
un modo de respiración basado en la utilización de los músculos intercostales; mientras que las 
costillas con poca torsión, estarían vinculadas a una respiración más diafragmática (De Troyer 
et al., 2005). Esto es debido a que las costillas con más torsión (o declinadas) tendrían un mayor 
rango de movimiento en dirección cráneo-caudal que las costillas con poca torsión (o poco 
declinadas), por lo que la elevación de las mismas a través de los músculos intercostales durante 
la inspiración sería más eficiente. Los individuos con costillas con poca torsión o declinadas 
(como los infantiles), al no tener una elevada acción de los músculos intercostales, habrán de 
compensar esto con una elevada acción diafragmática (De Troyer et al., 2005; García-Martínez 
et al., 2016a).  
Adicionalmente, aunque observamos que los mayores cambios en la configuración 
torácica son adquiridos en torno a la edad de 2-3 años (acorde a Openshaw et al., 1984), también 
hay que señalar que de esa edad en adelante ocurren también cambios significativos en forma 
y tamaño de la caja torácica (Bastir et al., 2013). De este modo, se observa un aumento 
considerable de su altura relativa, así como un gran aumento en su tamaño, lo cual puede ser 
debido al aumento del tamaño corporal también observado por otros autores (Baume et al. 
1983). 
Los cambios morfológicos observados en la ontogenia del tórax (los cuales hacen que 
la caja torácica pase de una configuración con una morfología más piramidal a una morfología 
más prismática) pueden ser debidos a factores tales como el cambio en la postura corporal, la 
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organización espacial de los órganos internos, cambios hormonales, así como a factores más 
puramente alométricos o isométricos debidos al incremento de tamaño corporal (Openshaw et 
al., 1984; Bastir et al, 2013; García-Martínez et al., 2016a). 
 
Capítulo 9.2 Dimorfismo sexual. 
El dimorfismo sexual en el sistema respiratorio torácico, ha sido considerablemente 
menos estudiado que el del sistema respiratorio cráneo-facial. Respecto a este último, ha sido 
observado que los individuos masculinos presentan tamaños mayores que los individuos 
femeninos a nivel absoluto y relativo, lo cual ha sido estudiado tanto en tejido blando como en 
tejido duro (Rosas y Bastir, 2002; Hall, 2005; Bulygina et al., 2006; Bastir et al., 2011; Holton 
et al., 2014). Esto ha sido vinculado a diferencias en la composición corporal y la bioenergética 
de ambos sexos, ya que los individuos masculinos poseen una mayor demanda de oxígeno que 
los femeninos, además de un mayor porcentaje de masa magra y un menor porcentaje de masa 
Figura 10: Cambio morfológico observado en la ontogenia de la caja torácica completa (parte superior) y de las costillas 
individuales (parte inferior). En la imagen inferior se observa que el cambio morfológico que ocurre en las costillas 
superiores (costillas 1-7; cuadro naranja) es diferente del que ocurre en las inferiores (costillas 8-10; cuadro verde). 
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grasa que los femeninos, respectivamente (Bitar et al., 1999; Hall, 2005; Wells, 2007; Froehle 
y Churchill, 2009). 
Debido a que existe una conexión morfo-funcional hipotética entre la parte esquelética 
cráneo-facial (cavidad nasal y vías aéreas superiores) y la parte esquelética post-craneal (caja 
torácica y pulmones) (Bastir, 2008, en prensa), la gran entrada de aire a través de la vía cráneo-
facial que ha sido propuesta para los individuos masculinos (Bastir et al., 2011), debería verse 
reflejada en una gran capacidad torácica en los mismos. 
Trabajos previos utilizando medidas tradicionales han observado que la caja torácica 
femenina se caracteriza por un menor tamaño (de acorde a lo esperado), costillas más 
declinadas y una menor anchura relativa de la caja torácica respecto de individuos masculinos 
(Bellemare et al., 2003, 2006). Sin embargo, los detalles tridimensionales de estas diferencias 
y la posibilidad de una influencia alométrica (cambios en forma debidos a cambios en tamaño) 
sobre las mismas nunca habían sido estudiados hasta la fecha. 
Los resultados de la presente tesis doctoral en este aspecto (capítulo 5), muestran que 
los individuos masculinos presentan una caja torácica un 12.4% mayor de media que los 
individuos femeninos en un estado cinemático neutral (calculado como la forma media entre 
inspiración y espiración). Adicionalmente, los individuos masculinos tienen un incremento del 
tamaño en el ciclo expiración-inspiración un 33% mayor que las mujeres (García-Martínez et 
al., 2016b). Estos datos, estarían de acuerdo con la mayor capacidad respiratoria en la parte 
cráneo-facial de individuos masculinos frente a femeninos observada por autores previos 
(Rosas y Bastir, 2002; Hall, 2005; Bulygina et al., 2006; Bastir et al., 2011; Holton et al., 2014). 
Respecto a la forma, los datos aquí presentados están de acuerdo con lo propuesto por 
autores previos (Bellemare et al., 2003), ya que observamos que los tórax masculinos son 
relativamente más bajos y anchos que los femeninos, pero en esta tesis doctoral (capítulo 5) 
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se especifica que esta última característica se hace más evidente en el tórax inferior que en el 
superior. Adicionalmente, los resultados obtenidos en esta tesis doctoral confirman que las 
costillas femeninas están más declinadas que las masculinas y que el esternón se localiza en 
una posición más alta en los individuos femeninos que en los masculinos (de acuerdo con 
Bellemare et al., 2003). También se ha mostrado que la menor altura relativa del tórax 
masculino es debida únicamente a factores alométricos, pero otros factores como la mayor 
declinación de las costillas femeninas o la mayor anchura relativa del tórax masculino perduran 
aún eliminando el factor alométrico (García-Martínez et al., 2016b). 
Ha sido demostrado por otros autores que las variaciones en la configuración toraco-
abdominal tienen implicaciones en el modo de respiración del individuo (Goldman et al., 1978; 
Grassino et al., 1978; Pinet, 2004). De este modo, ha sido observado que la biomecánica de la 
pared abdominal refleja ampliamente la cinemática diafragmática, mientras que la mecánica 
de los músculos intercostales estaría bien reflejada en la pared torácica (Goldman et al., 1978; 
Grassino et al., 1978; Pinet, 2004). Por lo tanto, las diferencias morfológicas observadas en 
esta tesis doctoral, pueden ser hipotéticamente debidas a diferencias en patrones de respiración, 
ya que la mayor anchura en la parte inferior del tórax (como observado en los individuos 
masculinos frente a los femeninos), podría estar vinculada a una actividad diafragmática más 
potente (De Troyer et al., 2005). 
Es importante señalar que Bellemare et al. (2003) vincularon hipotéticamente la mayor 
declinación de las costillas a una mayor eficiencia respiratoria. Aunque esto puede ser cierto, 
es probable que la menor eficiencia de los músculos intercostales masculinos se vea 
compensada por una actividad diafragmática mayor. El hecho de que se ha observado en el 
capítulo 5 que los individuos masculinos expanden un 33% más la caja torácica que los 
femeninos durante la inspiración, revela que los individuos masculinos no presentan menos 
eficacia respiratoria que los femeninos (si se entiende la eficacia respiratoria como la capacidad 
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para expandir el tórax e introducir aire en los pulmones). Esto vendría apoyado por algunos 
estudios acerca de la mecánica ventilatoria de la pared toraco-abdominal que han mostrado 
que, al menos durante ciertos experimentos, los individuos masculinos tienen un modo de 
respiración más abdominal (relacionado con la acción diafragmática) que las mujeres 
(relacionado con la acción de los intercostales), las cuales presentan un modo de respiración 
más torácico (Verschakelen y Demedts, 1995; Ragnarsdottir y Kristinsdottir, 2006; Kaneko y 
Horie, 2012). 
Adicionalmente, se ha propuesto que los tórax femeninos podrían también estar 
adaptados para acomodar una expansión volumétrica durante el embarazo (Bellemare et al., 
2003). Por lo tanto, la longitud cráneo-caudal relativamente mayor observada en las mujeres 
podría estar involucrada en el alojamiento de los órganos reproductivos internos, así como el 
alojamiento de un potencial feto durante el embarazo. Finalmente, los resultados aquí 
expuestos también han mostrado que las diferencias morfológicas observadas en el tórax 
completo, pueden ser parcialmente debidas a diferencias en la configuración morfológica 
tridimensional de las vértebras torácicas (Bastir et al., 2014b; Fig. 11). Esto es así porque en la 
presente tesis doctoral se ha observado que los procesos transversos de las vértebras del tórax 
inferior en individuos masculinos tienen una orientación más posterior que en el caso de los 
individuos femeninos (Bastir et al., 2014b; Fig. 11). Esta mayor posteriorización de los 
procesos transversos produciría una rotación hacia posterior de las costillas articuladas con esas 
vértebras, lo cual podría estar relacionado con la mayor expansión del tórax inferior 
anteriormente mencionada (García-Martínez et al., 2016b), contribuyendo de este modo a la 




Capítulo 9.3 Anatomía funcional. 
Han sido descritos dos patrones fundamentales de movimiento diferentes dentro de la 
caja torácica: el descrito como pump handle-like en las costillas superiores (movimiento en 
dirección cráneo-caudal y producido por la acción de los músculos intercostales) y el descrito 
como bucket handle-like en las costillas inferiores (movimiento en dirección medio-lateral y 
producido por la acción del diafragma) (Williams y Warwick, 1980; Shipman et al., 1985; 
Aiello y Dean, 1999; Franciscus y Churchill, 2002; West, 2012; Beyer et al., 2014). En el 
capítulo 6, se han explorado los cambios geométricos que ocurren en la caja torácica durante 
la respiración en este marco fundamentalmente dicotómico de clasificación dinemática. Del 
Figura 11: Dimorfismo sexual observado en la caja torácica (parte superior) e ilustración de cómo el cambio 
morfológico en las partes (orientación de los procesos transversos de las vértebras torácicas) puede influir en la 
forma del todo al que pertenece (tórax).  
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mismo modo, también se han estudiado las implicaciones funcionales de los cambios de forma 
y tamaño durante la respiración en las diferentes regiones torácicas. 
En primer lugar, los resultados del capítulo 6 muestran que la caja torácica inferior y 
superior presentan vectores cinemáticos diferentes y, por lo tanto, diferente modo de 
movimiento respiratorio en shape space (divergencia de 36,6 º), lo cual estaría de acuerdo con 
autores previos (Williams y Warwick, 1980; Shipman et al., 1985; Aiello y Dean, 1999; 
Franciscus y Churchill, 2002; West, 2012; Beyer et al., 2014). Adicionalmente, aquí se muestra 
que las costillas más superiores probablemente poseen una cinemática ligeramente diferente al 
resto del tórax, lo cual no había sido observado hasta la fecha (Bastir et al., 2017). Esto puede 
ser debido a la presencia de músculos accesorios en las costillas superiores, como pueden ser 
los escalenos o los serratos, así como a la morfología plana tan peculiar que tienen dichas 
costillas (Gray, 1918; Spalteholtz, 1970). 
En este punto es importante señalar que también se ha encontrado apoyo para la 
separación del tórax superior e inferior en unidades morfo-funcionales en la ontogenia de la 
caja torácica, donde se ha observado un vector ontogenético divergente entre el tórax superior 
e inferior (Bastir et al., 2013; García-Martínez et al., 2016a; capítulo 4). Adicionalmente, en 
anatomía musculo-esquelética también se ha observado que, debido a que el diafragma sólo 
inserta en las costillas 7-12, estas pueden presentar una mecánica diferente de la que presentan 
las costillas no diafragmáticas (Ward et al., 1992; Kenyon et al., 1997). Finalmente, en la 
anatomía evolutiva (Schmid et al., 2013; Bastir et al., 2015) también se ha hablado de que el 
tórax superior e inferior pueden haber evolucionado en diferentes tempos a lo largo de la 
evolución humana, debido a la evolución bajo presiones selectivas diferenciales y a la 
integración de las diferentes partes del tórax, con otros sistemas. De este modo, la evolución 
de la caja torácica superior estaría vinculada a la evolución del miembro superior y de la cintura 
escapular, mientras que el tórax inferior estaría vinculado a la evolución del sistema pélvico. 
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Esto daría una vez más apoyo a la presencia de diferentes módulos en la caja torácica, como 
ha sido propuesto en el capítulo 4 (Bastir et al.; 2013). 
A pesar de esta separación clara, se observa que utilizar los términos bucket- o pump-
handle like para diferenciar el modo de respiración del tórax superior y el inferior, puede ser 
una sobre-simplificación del cambio morfológico real del tórax (Bastir et al., 2017). Aunque el 
movimiento bucket-handle like es más observable en el tórax inferior y el pump-handle like se 
observa más en el superior, los datos presentados en el capítulo 6 muestran que tanto en el 
tórax superior como en el inferior se dan ambos movimientos, en dirección medio-lateral y en 
dirección cráneo-caudal, aunque en diferentes grados. Para  apoyar a esta conclusión, 
observamos que los vectores cinemáticos de los niveles costales estudiados por pares son de 
pequeño tamaño y no hay ningún “salto” claro entre el ángulo de las diferentes parejas de 
vectores (Bastir et al., 2017). 
Finalmente, cabe señalar que los resultados aquí presentados también han mostrado que 
los cambios de forma en el tórax superior producen un menor diferencial de tamaño durante la 
inspiración que los cambios morfológicos en el tórax inferior, donde pequeños cambios de 
forma producen grandes diferencias en tamaño (Bastir et al., 2017). Esto no sólo tiene una 
importancia puramente funcional, sino que esta información puede ser extendida al dimorfismo 
sexual, donde ha sido observado también en la presente tesis doctoral que los individuos 
masculinos presentan un tórax inferior más medio-lateralmente expandido que los individuos 
femeninos (García-Martínez et al., 2016b). De manera relevante con lo anteriormente 
comentado, ha sido observado también en esta tesis que los individuos masculinos producen 
un 33% más de cambio en tamaño durante la inspiración que los femeninos, lo cual puede ser 




Capítulo 9.4 Anatomía comparada. 
Respecto a la anatomía comparada de la caja torácica humana, el conocimiento actual 
viene fundamentado por las bases sobre anatomía propuestas por el primatólogo Adolf Schultz 
(1930; 1961). En sus trabajos, él proponía una dicotomía nominal para describir la caja torácica 
de los grandes simios, incluyendo humanos. De este modo, los géneros Pan, Pongo y Gorilla 
estarían caracterizados por una caja torácica funnel-shaped o en forma de embudo invertido, 
mientras que los géneros Homo e Hylobates estarían caracterizados por una caja torácica 
barrel-shaped o en forma de barril (véase introducción). La morfología de los primeros, estaría 
caracterizada por una caja torácica superior proporcionalmente estrecha y una caja torácica 
inferior proporcionalmente expandida en dirección medio-lateral. El patrón opuesto se 
encontraría en los individuos que presentaban un tórax en forma de barril, con una caja torácica 
superior proporcionalmente expandida en dirección medio-lateral, y un tórax inferior 
proporcionalmente más estrecho (Schultz, 1961). Se ha hipotetizado, que estas diferencias 
morfológicas vendrían fundamentalmente causadas por el diferente medio de locomoción de 
las diferentes especies (Schultz, 1961). Por una parte, los individuos que presentan 
hipotéticamente un tórax funnel-shaped, tienen un medio de locomoción terrestre sobre cuatro 
extremidades, con utilización del medio arbóreo para la locomoción suspensoria bimanual, 
aunque con variaciones entre las diferentes especies (Schultz, 1961; Hunt et al., 1996; Schmid 
et al., 2013). Este tipo de locomoción habría producido una reorganización de la cintura pélvica 
y escapular, así como de la caja torácica (funnel-shaped). Por otra parte, los individuos 
hipotéticamente caracterizados como barrel-shaped presentan un medio de locomoción muy 
diferente, ya que Homo sapiens presenta una locomoción bípeda, mientras que Hylobates 
presenta una locomoción arbórea conocida como braquiación (Schultz, 1961; Hunt et al., 1996; 
Holliday, 2012). Sin embargo, ha sido propuesto que la similitud morfológica entre ambos 
puede ser debido a un fenómeno de convergencia evolutiva ya que, tanto la bipedestación como 
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la braquiación, son medios de locomoción que hacen que el cuerpo del organismo se desplace 
en posición vertical durante la locomoción (Holliday, 2012; García-Martínez et al., 2013a). 
En la presente tesis doctoral (capítulo 7), se contrastan las afinidades morfológicas 
anteriormente mencionadas tanto en la caja torácica en las costillas 1-7 (aproximación del tórax 
superior), como en las costillas 1-11 (aproximación de la caja torácica completa). Los 
resultados del capítulo 7 muestran que, analizando el tórax superior, las diferencias entre los 
hipotéticos tórax funnel- and barrel-shaped no son claras. De hecho, cuando se analiza el tórax 
superior, los individuos Homo se agrupan en nuestros análisis junto con Gorilla y Pongo, 
mientras que los Hilobátidos se agrupan junto con Pan. Esto hace evidente que los efectos de 
tamaño pueden estar parcialmente detrás de la morfología del tórax superior, ya que la 
polarización se hace en base al tamaño de los individuos. De este modo, los individuos de gran 
tamaño son caracterizados por cajas torácicas superiores proporcionalmente expandidas en 
dirección medio-lateral debido a la gran curvatura de las costillas en vista craneal y la 
invaginación de la columna a niveles del tórax superior-medio, si bien es cierto que esta 
invaginación se hace más evidente en el género Homo (Bastir et al., en revisión). 
Cuando realizamos análisis del tórax en las costillas 1-11, las evidencias dicotómicas 
se hacen más evidentes. Por lo tanto, información de ambas partes del tórax (superior e inferior) 
es necesaria para la asignación del patrón morfológico torácico de un individuo. Sin embargo, 
de manera relevante, la dicotomía que muestran los análisis de Bastir et al. (en revisión; 
capítulo 7) no es la misma que la dicotomía propuesta por Schultz (1961; Fig. 12), ya que los 
individuos del género Pongo son más similares a Homo e Hilobátidos que a Pan y Gorilla. 
Esta diferencia morfológica puede ser debida en parte a la diferencia en el número de 
segmentos torácicos, ya que Pongo comparte el mismo número de segmentos con Homo 
(N=12), mientras que Pan lo hace con Gorilla (Schultz, 1961; Aiello y Dean, 1991; Williams, 
2012; Williams et al., 2016). Sin embargo, el rechazo a esta hipótesis se encuentra en que la 
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caja torácica de Hilobátidos, que presenta el mismo número de segmentos que Gorilla y Pan 
(N=13), es más similar a Homo según los resultados mostrados en el capítulo 7. 
 
La diferencia en la clasificación propuesta por Schultz y los resultados observados en 
esta tesis, se basan en que la primera clasificación está basada en los contornos de las cajas 
torácicas en vista frontal, sin atender al detalle anatómico de los elementos que la componen. 
La caja torácica es un complejo anatómico cuya geometría se produce por la interacción de 
costillas y vértebras mediante la articulación costo-vertebral (Gray, 1918; Spalteholtz, 1970). 
Por lo tanto, la cuantificación tridimensional rigurosa de sus elementos (como se ha realizado 
en este trabajo), será más apta para el estudio de la morfología torácica que lo propuesto por 
autores previos. De hecho, una morfología torácica cuya morfología en vista frontal es de barril, 
puede ser producida por varias combinaciones de morfologías torácicas y vertebrales. Para 
discernir más claramente este asunto, en el futuro será necesario el estudio detallado de los 
elementos individuales que componen la caja torácica. 
Aunque la nomenclatura dicotómica fue útil para describir a grosso modo las 
diferencias encontradas en la morfología torácica de diferentes primates, a día de hoy suponen 
un grave obstáculo a la hora de comprender y avanzar en el estudio de las diferencias 
tridimensionales detalladas de la caja torácica en diferentes primates. Esto es así porque esta 
propuesta dicotómica, ha estado muy arraigada durante más de medio siglo en el conocimiento 
Figura 12: Forma media de las cajas torácicas de las especies del clado Hominoidea (según los resultados de Bastir 
et al., en revisión). Como se observa, hay diferencias considerables en morfología de las hipotéticas cajas torácicas 
funnel-shaped y barrel-shaped. 
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científico (Schultz, 1930, 1961), llegando a ser poco cuestionada por ningún autor hasta la 
fecha. El único trabajo que ha parcialmente tratado de contrastar las hipótesis de Schultz 
(Kagaya et al., 2008) presentaba la limitación de que no utilizaban esqueletos articulados 
anatómicamente, sino que era una articulación artificial. Adicionalmente, para entender el 
origen evolutivo de dichas afinidades o diferencias morfológicas, será necesario el estudio de 
los fósiles torácicos como los del género Proconsul (en la base del clado Hominoidea; Ward, 
1993) o los del género Pierolapithecus (en la base del clado Hominidae; Moyà-Solà et al., 
2004). 
Capítulo 9.5 Anatomía evolutiva. 
Si la variabilidad morfológica tridimensional de la caja torácica ha sido poco conocida 
en las diferentes vertientes de la Antropología Física anteriormente discutidas, el des-
conocimiento de la anatomía evolutiva ha sido el máximo exponente en este sentido. Esto se 
debe, entre otros factores, a la mala preservación y escasez de los fósiles de esqueleto axial 
(costillas y vértebras) comparado con otros elementos esqueléticos. 
Adicionalmente, la evolución de la forma del tórax ha sido, de manera lógica, estudiada 
en un marco de anatomía comparada con otros primates, fundamentalmente hominoideos 
(Jellema et al., 1993; Latimer and Ward, 1993; Schmid et al., 2013; capítulo 8). Sin embargo, 
el escaso conocimiento anteriormente comentado en la anatomía tridimensional detallada de la 
morfología torácica de hominoideos, ha hecho que el marco comparado en el cual se intentaba 
comprender la anatomía evolutiva haya sido confuso. Esto es así porque los términos barrel-
shaped o funnel-shaped, que han demostrado ser poco claros en referencia al detalle 
tridimensional (capítulo 7), han sido utilizados tradicionalmente para definir la caja torácica 
de algunas especies homininas como Australopithecus, sin dejar lugar a la aparición de 
morfología intermedias o transicionales entre diferentes formas hipotéticas. 
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El escenario empezó a cambiar cuando Schmid et al. (2013) propusieron una evolución 
en mosaico para la caja torácica de Australopithecus sediba, proponiendo que el tórax de esta 
especie no se adaptaba estrictamente a una morfología de embudo o de barril, sino que su caja 
torácica sería proporcionalmente estrecha en la parte superior (como en los tórax funnel-
shaped) pero más estrecha que en grandes simios en la parte inferior (similar a los tórax barrel-
shaped). Más tarde, otra hipótesis propuesta por Latimer et al. (2016) apoyaba las formas 
torácicas transicionales en base a los restos torácicos del Australopithecus afarensis KSD-VP 
1/1. En ese trabajo, Latimer et al. (2016) propusieron que la morfología torácica de 
Australopithecus afarensis podría ser abovedada en su parte superior (similar a Homo sapiens) 
pero también amplia en su parte inferior (similar a los grandes simios). Para describir esta 
morfología torácica utilizaron el concepto tórax bell-shaped, el cual había sido propuesto en 
2005 para la caja torácica Neandertal por Sawyer y Maley. El uso del mismo término para 
ambos genera aún más confusión en el entendimiento de la morfología torácica, ya que en el 
tórax bell-shaped propuesto por Sawyer y Maley (2005) contendría una caja torácica superior 
más expandida que en Homo sapiens, mientras que según la definición de tórax bell-shaped de 
Latimer et al. (2016), la caja torácica superior sería expandida, similar a Homo sapiens. 
Respecto al tórax inferior, tanto Latimer et al. (2016) como Sawyer and Maley (2005) 
coincidían en que la caja torácica inferior de un tórax bell-shaped sería más medio-lateralmente 
expandida que en Homo sapiens. 
Los resultados presentados en esta tesis doctoral pueden esclarecer algunos aspectos de 
esta confusión (Capítulo 8). En primer lugar, respecto al tórax superior de Australopithecus, 
se ha observado en el capítulo 8a (Tawane et al., 2016) que la morfología de la parte proximal 
de la primera costilla de diferentes especies del género Australopithecus (africanus, sediba y 
afarensis) respondía a una morfología más tipo Homo que tipo grandes simios. 
Adicionalmente, sobre la morfología costal de Australopithecus sediba (Bastir et al. 2016; 
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capítulo 8a), hemos observado que la primera costilla de esta especie presentaba ciertas 
similitudes morfológicas con Homo que, en combinación con la orientación de los procesos 
transversos de la vértebra T1, daría como resultado una caja torácica superior 
proporcionalmente más expandida que en grandes simios. Esto puso en evidencia una vez más 
la necesidad de incluir la información de costilla y vértebras en conjunto para poder estudiar la 
morfología torácica (Bastir et al., 2016). 
Aunque la morfología del tórax inferior de Australopithecus no ha sido podido ser 
estudiada en detalle en la presente tesis doctoral, la opción más parsimoniosa de acuerdo a la 
bibliografía actual parece la de que la caja torácica inferior sería ancha (según Latimer et al., 
2016; Fig. 13), lo cual iría en consonancia con una pelvis también más medio-lateralmente 
expandida en Australopithecus que en Homo sapiens (Schmid et al., 1991; Latimer et al., 2016; 
Haeusler et al., 2016). Sin embargo, en esta tesis doctoral se aboga por no utilizar términos 
como bell-shaped o funnel-shaped para describir la morfología torácica ya que se ha visto que 
introducen confusión y no son capaces de describir la morfología tridimensional torácica 
detallada. 
Respecto a la caja torácica de los primeros miembros del género Homo, sólo está 
disponible información precisa sobre la anatomía torácica del fósil de Homo ergaster KNM-
WT 15000 (Latimer y Ward, 1993; Jellema et al., 1993). Desgraciadamente, no hay material 
costal asociado a Homo habilis u Homo rudolfsensis y el material costal del yacimiento 
georgiano de Dmanisi, atribuido a Homo georgicus, no ha sido publicado con la suficiente 
profundidad como para extraer conclusiones claras (Lordkipanidze et al., 2007). Respecto al 
fósil KNM-WT 15000, un estudio detallado sobre la anatomía torácica en base a medidas 
lineales como cuerdas, arcos y ángulos (Jellema et al., 1993), propuso que la morfología costal 
y torácica de este individuo era plenamente moderna, similar a Homo sapiens. Adicionalmente, 
según estos autores, esta morfología torácica (hipotéticamente moderna) estaría en consonancia 
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con una morfología pélvica también estrecha (hipotéticamente moderna), según Ruff y Walker 
(1993). 
Sin embargo, el estudio tridimensional llevados a cabo en la presente tesis doctoral 
usando técnicas de MG 3D, acerca de la morfología torácica de este individuo (García-
Martínez et al., 2016c; capítulo 8b), ha concluido que aunque el tórax superior era similar al 
tórax moderno, las costillas pertenecientes al tórax inferior presentarían una mayor curvatura 
en vista craneal que las costillas de Homo sapiens. Es importante señalar que aunque Jellema 
et al. (1993: 309-310), también observaron este factor en KNM-WT 15000, no hicieron 
ninguna conclusión o inferencia al respecto. Sin embargo, en esta tesis doctoral se propone que 
esta morfología de las costillas inferiores, podría ir ligada a una caja torácica inferior más 
expandida que en Homo sapiens (Fig. 13) y, quizá, con una potencia diafragmática mayor. 
Adicionalmente, estudios acerca de la morfología pélvica de este individuo llevados a cabo por 
otros investigadores usando técnicas de cuantificación tridimensional (Haeusler et al., 2016) 
apuntan también a que las primeras reconstrucciones de la cintura pélvica de este individuo 
podían ser erróneas y que probablemente la pelvis era más ancha de lo propuesto hasta la fecha, 
lo cual había sido propuesto previamente a través de medidas tradicionales por Arsuaga et al. 
(1999). 
Otra especie del género Homo, la especie Homo naledi, presenta material torácico el 
cual se presenta por primera vez en esta tesis doctoral (Williams et al., 2017; capítulo 8b). 
Aunque el material está muy fragmentado, nos ha permitido hacer inferencias sobre la 
morfología torácica de esta especie. En primer lugar, cabe señalar el tamaño tan pequeño de 
los restos torácicos de Homo naledi, los cuales se encuentran entre los más reducidos de todo 
el registro fósil torácico homínido presente hasta la fecha. Adicionalmente, una vértebra 
torácica T11 asociada a una costilla 11, nos han permitido observar que las costillas del tórax 
inferior de esta especie estaban muy declinadas y que presentaban poca torsión costal en la 
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parte proximal del eje. Estos factores en el tórax inferior (al menos en primates actuales) son 
asociados con cajas torácicas inferiores medio-lateralmente expandidas, lo cual propusimos 
para la especie Homo naledi (Fig. 13). Esto iría en consonancia con una morfología pélvica 
también ancha, denominada platipeloide, según la nomenclatura de Delprete (2017), que ha 
sido propuesta por VanSickle et al. (en revisión) para la especie Homo naledi. La morfología 
del tórax superior de esta especie es más incierta ya que los restos pertenecientes a esta parte 
de la caja torácica se encuentran peor preservados. 
Sin embargo, al no tener cronología para esta especie, su morfología torácica es difícil 
de evaluar en términos evolutivos. Si esta especie tuviese una cronología antigua, como las 
afinidades craneales indican (Thackeray, 2015; Dembo et al., 2016), podría ser representativa 
de la morfología torácica de las primeras especies del género Homo, indicando que estas aún 
estaban caracterizadas por una caja torácica inferior medio-lateralmente expandida, quizá 
similar a Australopithecus (plesiomorfía). En el hipotético caso de que Homo naledi fuese un 
relicto evolutivo, entendido como una especie de aparición antigua pero que perduró hasta hace 
recientemente con sólo ligeros cambios morfológicos (similar a lo que podría haber ocurrido 
con la especie Homo floresiensis), esto no tendría automáticamente que excluir la posibilidad 
de que los primeros miembros del género Homo no tuvieran una morfología torácica como la 
vista en Homo naledi. De hecho, podría sugerir que la morfología torácica de los primeros 
Homo era como la observada en la especie Homo naledi, y esta, al igual que otras partes 
arcaicas observadas como el cráneo (Laird et al., 2017; Schroeder et al., 2016), se habría 
mantenido sin cambios desde su aparición. Con respecto a los aspectos funcionales, la 
expansión inferior de la caja torácica podría estar ligada tanto a una alta actividad diafragmática 
como a albergar un aparato digestivo de gran tamaño para procesar una dieta rica en recursos 
vegetales (Aiello y Wheeller, 2005; Williams et al., 2017). 
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La información de la morfología torácica de otras especies homininas intermedias entre 
estas especies previamente mencionadas y los últimos representantes de linajes humanos 
(humanos anatómicamente modernos y Neandertales) es escasa. Específicamente, la 
información de la anatomía costal de Homo antecessor no ha permitido (con las técnicas 
tradicionales empleadas) hacer distinciones entre la morfología torácica de esta especie y de 
humanos modernos (Gómez-Olivencia et al., 2010). Sin embargo, recientes estudios 
presentados también en esta tesis doctoral, reforzarían lo observado previamente para 
Nariokotome (García-Martínez et al., 2016c; capítulo 8b): una caja torácica superior similar a 
la humana actual, pero con la parte inferior más ancha que estos (Fig. 13), lo cual sería debido 
a una curvatura en vista craneal de las costillas inferiores más pronunciada que en Homo 
sapiens. Estudios futuros han de centrarse en contrastar estas hipótesis, teniendo también en 
cuenta la morfología vertebral. 
Finalmente, con respecto a los Neandertales (capítulo 8c), la presente tesis doctoral ha 
presentado el material vertebral y costal del yacimiento asturiano de El Sidrón, cuyo detallado 
estudio tridimensional mediante técnicas de MG 3D ha permitido ampliar considerablemente 
el conocimiento sobre la anatomía torácica de estos homininos (Bastir et al., en prensa; García-
Martínez et al., aceptado). 
La caja torácica Neandertal ha sido estudiada durante más de un siglo (Gorjanović-
Kramberger, 1906; Boule, 1911-1913; McCown y Keith, 1939; Arensburg, 1991, Franciscus y 
Churchill, 2002; Gómez-Olivencia et al., 2009; Gómez-Olivencia, 2015), habiendo acuerdo en 
la comunidad científica de que la caja torácica de estos era más voluminosa que la de humanos 
modernos, pero sin poder concretar si este mayor tamaño era producido por diferencias en las 
dimensiones medio-laterales, antero-posteriores o ambas (Gómez-Olivencia et al., 2009). 
Nuestros resultados sobre las vértebras torácicas del yacimiento de El Sidrón (Bastir et al., en 
prensa; capítulo 8c) han mostrado que las vértebras torácicas inferiores de los Neandertales 
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tenían los procesos transversos más posteriorizados que en Homo sapiens. Es importante 
señalar, dado que se ha observado por otros autores que este factor entra dentro de la 
variabilidad humana tanto en Australopithecus como en Homo ergaster (Latimer and Ward, 
1993; Ward, 2012), que es posible que la extrema orientación posterior de los procesos 
transversos de las vértebras torácicas de los Neandertales sea un factor autapomórfico, o 
exclusivo de esta especie. 
Adicionalmente, los resultados obtenidos en los análisis de las costillas de El Sidrón 
(García-Martínez et al., aceptado; capítulo 8c) muestran que las costillas del tórax superior son 
más pequeñas en los Neandertales que en Homo sapiens, mientras que las del tórax medio e 
inferior son considerablemente más grandes (Fig. 13). Esto también ha sido observado en otro 
trabajo aquí presentado sobre el tórax del Neandertal de Kebara 2 (García-Martínez et al., 2014; 
capítulo 8c). También es importante señalar que se han observado diferencias en costillas 
Neandertales, no sólo en lo referente al tamaño, sino también en lo referente a la forma. Dichas 
diferencias se han observado en base a las costillas de El Sidrón, ya que las primeras costillas 
de los Neandertales presentarían menos curvatura en vista craneal que Homo sapiens mientras 
que las del tórax inferior estarían más curvadas (García-Martínez et al., aceptado). Cuando 
articulamos costillas y vértebras medias de Neandertales y humanos modernos, observamos 
una expansión medio-lateral de la caja torácica Neandertal a todos los niveles (siendo más 
evidente en la parte caudal). Esta morfología se aproximaría a la morfología propuesta por 
Sawyer y Maley (2005), y a la propuesta por Bastir et al. (2015), la cual también es parte de la 
presente tesis doctoral (capítulo 8c; Fig. 13). 
Aunque como se ha observado en capítulos anteriores (capítulos 4-6), una caja torácica 
medio-lateralmente expandida en la parte inferior suele ir ligada a una gran potencia 
diafragmática, los cual sería plausible para los Neandertales. Esto es así debido a que ha sido 
propuesto que los Neandertales tenían un gasto energético diario mucho mayor que Homo 
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sapiens (Churchill, 2006; Froehle y Churchill, 2009), por lo que una gran entrada de aire en el 
organismo sería probablemente necesaria para esta especie. Esta hipótesis vendría también 
apoyada por el hecho de que los Neandertales tenían una cavidad nasal también más grande 
que la de humanos modernos (Bastir y Rosas, 2016). Po lo tanto, la hipótesis de una caja 
torácica amplia en la parte inferior, ligada a una gran actividad diafragmática y a un gran gasto 
energético es la opción más parsimoniosa para la morfología torácica propuesta para esta 
especie en la presente tesis doctoral. 
Adicionalmente, otros factores como la posibilidad de una adaptación a climas fríos o 
una morfología plesiomórfica (similar a Homo ergaster e incluso Australopithecus) no pueden 
ser descartados completamente. Para comprobar la hipótesis de la plesiomorfía sería necesario 
un estudio tridimensional riguroso de costillas y vértebras de especies homininas previas junto 
con Neandertales. 
. 
Figura 13: Esquema filogenético del clado de la Subtribu Hominini basado en Dembo et al. (2016), donde se 
representan géneros o especies de homininos, así como su hipotética morfología torácica según los resultados 
obtenidos en la presente tesis doctoral. Nótese que únicamente se representan aquellos de los que se tiene 
conocimiento de su tórax y Homo georgicus se excluye debido a la falta de resultados concluyentes sobre sus 
restos costales. La caja torácica representada como “early Homo” está basada en la especie Homo naledi.  Aunque 
no se tiene cronología para esta especie, estudios realizados con análisis bayesianos han mostrado que se podría 





Capítulo 9.6 Perspectivas de futuro. 
Este trabajo abre la puerta a un gran abanico de posibilidades en cuanto al estudio de la 
caja torácica en los diferentes campos de la Antropología Física. En esta tesis se ha 
profundizado en aspectos básicos de la variabilidad morfológica torácica, que no habían sido 
debidamente cuantificados hasta la fecha mediante técnicas tridimensionales. Respecto a la 
ontogenia, se ha llevado a cabo un estudio de los cambios morfológicos durante el desarrollo, 
tanto en la caja torácica completa, como en las costillas individuales. Sin embargo, la ontogenia 
detallada de las vértebras torácicas, y de cómo el cambio en ellas contribuye a generar la forma 
torácica adulta, es un campo no cubierto por esta tesis que ha de ser estudiado en el futuro. 
Adicionalmente, se ha llevado a cabo en este trabajo un estudio pormenorizado del dimorfismo 
sexual torácico, pero estudiar la ontogenia de la caja torácica teniendo en cuenta el factor sexo, 
será crucial para entender el origen de las diferencias observadas en adultos. 
También se ha realizado en este trabajo un estudio sobre cambios morfológicos in vivo 
que ocurren en la caja torácica durante los ciclos respiratorios, observando que los cambios 
morfológicos en la caja torácica inferior, son más significativos de cara a ampliar la capacidad 
respiratoria, que los cambios morfológicos en la caja torácica superior. Sin embargo, en el 
futuro es necesario realizar un estudio pormenorizado de los elementos torácicos aislados 
(costillas y vértebras), para poder observar que morfologías costales y vertebrales son las que 
contribuyen a producir una mayor capacidad respiratoria. Esto también será de gran relevancia 
para el estudio e interpretación de fósiles torácicos de homininos no humanos. 
Adicionalmente, aquí hemos encontrado que la clasificación tradicional de las cajas 
torácicas como barrel- y funnel-shaped (Schultz, 1961), no es completamente compatible con 
lo propuesto cuando se analiza el detalle tridimensional. Este estudio, no sólo amplia el 
conocimiento actual sobre la variabilidad morfológica del tórax de los miembros del clado 
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Hominoidea, sino que da pie a un gran abanico de posibilidades: dimorfismo sexual, ontogenia 
o incluso el estudio de la caja torácica de otros primates no hominoideos (lo que Schultz 
llamaba monkeys). También será importante incluir en las bases de datos actuales, fósiles 
costales de los primeros hominoideos, como los de Pierolapithecus catalaunicus, a fin de 
contrastar si su caja torácica era como la que se observa en hominoideos actuales. 
Finalmente, con respecto a la variabilidad morfológica observada en especies extintas, 
la presente tesis doctoral ha profundizado en la morfología torácica de diferentes especies 
homininas de los géneros Australopithecus y Homo. Respecto al tórax de Australopithecus, los 
trabajos aquí presentados han permitido concluir que la hipótesis más parsimoniosa es la de 
que su caja torácica fuese similar a Homo sapiens en la parte superior, pero más medio-
lateralmente expandida en la parte inferior, lo cual estaría a favor de la hipótesis de evolución 
en mosaico para la caja torácica. Sin embargo, para poder confirmar definitivamente estas 
hipótesis, futuros estudios habrán de estudiar la morfología costal y vertebral de 
Australopithecus en un marco comparado amplio. Otros pasos, habrán de ir encaminados al 
estudio de la ontogenia torácica de Australopithecus ya que, por fortuna, se conservan 
individuos inmaduros de Australopithecus sediba, los cuales podrán ser cruciales para 
comprender la ontogenia de estos homininos. Los datos aquí obtenidos apuntan a que algunos 
miembros arcaicos del género Homo podrían también presentar una morfología torácica similar 
a la de los Australopithecus, moderna en la parte superior, pero arcaica en la inferior. A estas 
conclusiones se ha llegado en esta tesis a partir de los fósiles de Homo naledi, Homo ergaster 
y Homo antecessor. Ya que los fósiles del Homo ergaster KNM-WT 15000 y algunos de Homo 
antecessor representan individuos inmaduros, este hecho supone una excelente oportunidad 
para intentar hacer estimaciones de la morfología adulta de estos miembros del género Homo. 
Finalmente, es esta tesis se ha profundizado en el estudio de la caja torácica Neandertal, 
llegándose a la conclusión de que esta podría ser medio-lateralmente más expandida que en 
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Homo sapiens, lo cual sería más evidente en la caja torácica inferior, ligado posiblemente a una 
gran capacidad diafragmática. Ya que en algunos individuos Neandertales, ha sido inferido el 
sexo (Kebara 2, La Chapelle-aux-Saints, La Ferrassie, Shanidar 3, Tabun 1), estudios de 
dimorfismo sexual también pueden ser llevados a cabo en esta especie. Adicionalmente, el 
registro fósil de los Neandertales, destaca en comparación con el de otras especies fósiles, por 
la gran cantidad relativa de individuos inmaduros hallados. De este modo, el estudio de los 
individuos inmaduros de yacimientos como El Sidrón, La Ferrassie, Roc de Marsal, Le 
Mostieur o Mezmaiskaya, podrá contribuir al entendimiento de la ontogenia torácica 




CAPÍTULO X – CONCLUSIONES 
 
 
Esta tesis ha estudiado, por vez primera, la variabilidad torácica tridimensional en todas 
sus vertientes, desde la variabilidad intra-específica (ontogenia, dimorfismo sexual y anatomía 
funcional en Homo sapiens) hasta la variabilidad inter-específica (anatomía comparada de 
primates y variabilidad fósil en especies como Australopithecus afarensis, Australopithecus 
sediba, Homo ergaster, Homo naledi, Homo antecessor y Neandertales). De la presente tesis 
doctoral se obtienen dos conclusiones generales, así como varias conclusiones específicas, 
asociadas a los diferentes objetivos propuestos. 
Las conclusiones generales que emanan de esta tesis doctoral son: 
1. La variabilidad torácica es mucho más compleja de lo propuesto hasta la fecha 
cuando se estudian sus detalles tridimensionales, tanto del todo torácico como a sus 
partes individuales, las costillas y las vértebras. Esto evidencia la necesidad de 
llevar a cabo estudios en tres dimensiones cuando, como en el caso de caja torácica, 
los elementos esqueléticos a estudiar estén fundamentalmente compuestos por 
curvas. Adicionalmente, es importante remarcar que conocer no sólo la morfología 
de las partes, sino conocer cómo las partes articulan, será imprescindible para tener 
una visión completa del todo torácico. De esta manera, cuando se articulan las 
partes, se pueden conocer en ocasiones morfologías emergentes del todo al que 
pertenecen, que serían difícilmente entendibles a través de las partes aisladas.  
2. La terminología propuesta hasta la fecha para definir la morfología torácica como 
barrel-, funnel-, hyperbarrel-, dome- o bell-shaped, aunque es útil para generar una 
idea global de la morfología hipotética de la caja torácica del individuo, es 
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realmente una simplificación excesiva que no describe los detalles anatómicos 
tridimensionales reales del todo torácico. Tal es así, que términos como barrel- o 
funnel-shaped han sido utilizados para definir la caja torácica de homínidos cuyos 
detalles tridimensionales, distan mucho de asociarse bajo un mismo nombre. Otro 
ejemplo de la confusión que generan estos términos, sería el uso del término “tórax 
bell-shaped”, el cual ha sido utilizado de diferentes modos para definir diferencias 
entre especies homininas (véase discusión). Por ello, desde la presente tesis doctoral 
se aboga por evitar el uso de estos términos genéricos y utilizar descripciones más 
detalladas y específicos que describan la morfología tridimensional. Un ejemplo de 
esto sería el uso de descripciones tales como “la caja torácica inferior de este 
individuo es medio-lateralmente expandida debido a la orientación más posterior 
de los procesos transversos y a una mayor curvatura en vista craneal del eje de la 
costilla”. 
Las conclusiones específicas que emanan de la presente tesis doctoral son: 
1. La ontogenia de la caja torácica está marcada por una expansión medio-lateral 
relativa de la parte superior y una reducción en la amplitud medio-lateral relativa 
de la parte inferior desde infantiles a adultos, ligado a una posible naturaleza 
modular de la caja torácica. Aunque los mayores cambios en forma se dan en torno 
a los 2-3 años de edad, se siguen dando cambios en tamaño y parcialmente en forma 
hasta la edad adulta. Estos cambios son en parte debidos a un incremento de la 
curvatura en vista craneal de la costilla, así como de la torsión de la misma. 
 
2. El dimorfismo sexual de la caja torácica, se ve reflejado en una mayor amplitud 
medio-lateral relativa de la caja torácica (más visible en el tórax inferior), una 
menor altura relativa y unas costillas más horizontalmente dispuestas en individuos 
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masculinos que en femeninos. Aunque la alometría puede explicar factores como la 
menor altura relativa de la caja torácica masculina, otros factores como la 
disposición de las costillas o la amplitud relativa, no pueden ser explicados por la 
alometría. Factores bioenergéticos, de composición corporal o incluso la 
interacción morfo-funcional de la caja torácica con otros sistemas como el 
reproductivo, pueden estar detrás de las diferencias observadas. 
 
3. Las partes pulmonar y diagramática de la caja torácica presentan diferencias 
notables en cuanto a la cinemática respiratoria. Aunque el grado de deformación es 
similar en ambas partes, el modo en que se deforman difiere ampliamente. Esto 
puede ser debido a limitaciones en el movimiento producidas por la unión directa 
con el esternón en las costillas pertenecientes al tórax superior (lo cual no presentan 
las costillas del tórax inferior). Además, para una misma cantidad de deformación 
morfológica, la parte diafragmática del tórax presenta mayores cambios en tamaño 
en referencia al tórax superior, por lo que pequeños cambios en la forma del tórax 
inferior, tendrán más repercusiones funcionales que cuando los cambios son 
producidos en el tórax superior. 
 
4. La anatomía comparada del tórax de primates Hominoidea es realmente más 
compleja que la clásica dicotomía funnel- vs. barrel-shaped propuesta 
tradicionalmente y basada en la nomenclatura de Schultz (1961). Cuando se tiene 
en cuenta el estudio del tórax de las costillas 1-7, las similitudes morfológicas distan 
mucho de lo propuesto por Schultz, ya que Homo se asocia junto con Gorilla y 
Pongo, mientras que Pan se asocia con Hylobates. Cuando estudiamos el tórax 
hasta la costilla 11, las similitudes se acercan más a lo propuesto por Schultz, pero 
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con la peculiaridad de que Pongo se asocia con Homo e Hylobates, y no con Pan y 
Gorilla, como se propuso previamente en los trabajos de Schultz (1961). 
 
5. Los análisis realizados hasta la fecha sobre la morfología costal tridimensional de 
Australopithecus apuntan a que la caja torácica superior de esta especie presentaba 
una morfología similar a Homo sapiens, mientras que su caja torácica inferior sería 
más medio-lateralmente expandida que en estos. Esta morfología torácica ancha en 
la parte inferior, estaría en consonancia con una pelvis también ancha, lo cual sería 
coherente con la integración morfo-funcional entre el tórax inferior y la pelvis 
propuesta por otros autores (Jellema et al., 1993; Schmid et al., 2013; Bastir et al., 
2014a). La morfología torácica amplia en la parte inferior podría responder al hecho 
de poseer un gran sistema digestivo o la preservación de un patrón arcaico 
hipotéticamente similar a hominoideos del Mioceno como Pierolapithecus. Los 
primeros miembros del género Homo, como Homo habilis u Homo rudolfensis, no 
presentan material costal que pueda ser analizado. Recientes estudios sobre la 
morfología costal tridimensional de Homo del Pleistoceno Inferior (Homo ergaster 
y Homo antecessor) apuntan a que sus costillas superiores eran similares a Homo 
sapiens, mientras que las costillas inferiores presentaban una mayor curvatura en 
vista craneal, por lo que presentarían una expansión torácica en esta parte con 
respecto a Homo sapiens. La especie Homo naledi presenta también un tórax ancho 
en la parte inferior, pero al no conocer su datación, las inferencias evolutivas sobre 
esta morfología se han de realizadas con cautela. Finalmente, nuestros estudios han 
demostrado que los Neandertales también presentaban una caja torácica inferior 
más medio-lateralmente expandida que en Homo sapiens, aunque también 
presentan esta expansión (menos evidente) a otros los niveles torácicos. La 
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morfología del tórax inferior puede responder a requerimientos energéticos 
elevados, aunque una morfología plesiomórfíca o una posible adaptación a climas 
fríos o no pueden ser completamente descartados.  
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This dissertation has studied, for the first time, the 3D variability of the rib cage in 
topics such as intra-specific variability (ontogeny, sexual dimorphism and functional anatomy) 
and inter-specific variability (comparative anatomy and fossil variation in species such 
Australopithecus afarensis, Australopithecus sediba, Homo ergaster, Homo naledi, Homo 
antecessor and Neanderthals). Two general conclusions, as well as several more specific 
conclusions, can be drawn from this dissertation. 
The general conclusions of the present dissertation are as follows: 
1. Thoracic variability is far more complex than previously proposed when taking into 
account the three-dimensional details of the thoracic whole and its individual parts, 
ribs and vertebrae. Therefore, when the elements under research are elements of 
curved nature such as in the case of the thorax, the ribs and the vertebrae, three 
dimensional studies are clearly needed. Additionally, it is important to note that not 
only the morphology of the parts (the ribs and the vertebrae), but also the way in 
which these parts articulate, is important for understanding the morphology of the 
whole (the thorax). 
 
2. Even though terms such as barrel-, funnel-, hyperbarrel-, dome- or bell-shaped, are 
useful for giving an overall idea of the hypothetic thoracic morphology, they are 
very limited for defining the 3D details of the rib cage and its elements. These terms 
have been used to group the rib cage morphology of primates whose 3D details 
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show that they should not be grouped under the same category. Additionally, 
another example of the confusion caused by those terms in the case of the term 
“bell-shaped”, which has been used in different ways to define similarities and 
differences between different primate species. Therefore, in this dissertation, I aim 
to avoid those general terms and replace them with terms that describe the actual 
morphology of the 3D rib cage. Descriptions such as “this individual presents a 
medio-lateral expansion of the lower rib cage caused by the more posterior 
orientation of the transverse processes of the lower thoracic vertebrae and also by a 
more curved lower ribs in cranial view” could better describe thoracic morphology. 
 
The specific conclusions that can be drawn from this dissertation are as follows: 
1. The rib cage ontogeny is characterized by a relative medio-lateral expansion in the 
lower rib cage and a relative medio-lateral narrowing of the lower thorax from infants 
to adults, linked to a possible modular nature of the rib cage. Even though the largest 
changes in shape occur before the age of 2-3 years, other changes in size and also in 
shape occurring until adulthood. The shape changes are, at least in part, due to an 
increasing of the curvature in cranial view as well as in rib torsion. 
 
2. Sexual dimorphism in the rib cage shows that the male rib cages are wider than female 
rib cages, which is more evident at the caudal part. Male rib cages are also relatively 
shorter and have more horizontally oriented ribs than female rib cages. Even though 
allometry could account for some of these changes, such as relatively short male rib 
cage, other factors such as the medio-lateral expansion or the orientation of the ribs, 
cannot be explained by allometry. Bioenergetics, body composition or even other 
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factors such as the morphological interaction of the rib cage with other systems such as 
the reproductive system, could also account for the differences observed. 
 
3. Regarding kinematics, there are important differences in the pulmonary and the 
diaphragmatic parts of the rib cage. Even though the degree of deformation is similar 
in both parts, the type of deformation is very different. This could be caused by 
constraints of the upper ribs due to their direct link with the sternum through the costal 
cartilage. Additionally, it is important to note that, for the same morphological 
deformation, the diaphragmatic rib cage presents a larger size increase than the lower 
one. Therefore, small changes in the diaphragmatic rib cage would have more 
functional implications than changes in the upper one. 
 
4. Comparative anatomy of the hominoid thorax is highly more complex than the 
dichotomy barrel- vs. funnel-shaped classically proposed by Schultz (1961) and 
accepted by the scientific community. When we study the morphology of the thorax 
from ribs 1-7 we find that the morphological similarities are far from Schultz’s 
proposal, since Homo is close Gorilla and Pongo, whereas Pan is close to Hylobates. 
When we studied the rib cage from ribs 1-11, the similarities became closer to Schultz’s 
proposal, but there are still some differences, since Pongo is closer to Homo and 
Hylobates than it is to Pan and Gorilla. 
 
5. The analyses carried out to date suggest that the morphology of the upper thorax in 
Australopithecus, is similar to the morphology of Homo sapiens, whereas the lower rib 
cage is more medio-laterally expanded. This could be linked to differences in body 
shape, since the pelvis girdle of Australopithecus has also been proposed as broad. This 
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body shape, which could be inherited from Miocene apes such as Pierolapithecus. The 
first members of the genus Homo, such as Homo habilis and Homo rudolfensis, do not 
present thoracic material that can be used to make inferences of their thoracic 
morphology. Lower Pleistocene hominins (Homo ergaster and Homo antecessor) could 
be characterized by an expanded upper thorax similar to modern humans, and by lower 
ribs presenting a stronger curvature in cranial view than modern humans. This could 
produce differences in the lower rib cage morphology compared to Homo sapiens. 
Homo naledi also presented an expanded lower thorax, but since there is no date for 
this species, evolutionary inferences cannot be made. Finally, our results have 
demonstrated that the Neanderthals also presented a more expanded thorax than in 
Homo sapiens, which is more evident at the caudal part. This morphology of the lower 
rib cage could be a plesiomorphy inherited from Homo ergaster and Homo antecessor 
(or even from Australopithecus), but it could also be caused by climatic adaptations to 
cold environments or an adaptation to high energetic requirements, which is one of the 
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